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Le comportement, défini comme l’action des individus en réponse à leurs 
environnements interne et externe est un phénotype très complexe. Il peut être très 
différent d’une espèce à l’autre ou même d’un individu à l’autre et varier en fonction de 
multiples paramètres. Cette variation phénotypique permet aux individus d’adapter leurs 
réponses comportementales face à un environnement variable et incertain. Les individus 
peuvent interagir directement avec leur environnement physique mais aussi avec leurs 
congénères ou des individus d’autres espèces, et ces interactions sont susceptibles 
d’influencer l’adaptation des comportements. Pour étudier les variations et l’évolution 
des comportements des individus, il est nécessaire de comprendre quels sont les 
paramètres pris en compte par l’animal lors de sa prise de décision. L’analyse de 
l’utilisation des informations par les individus est donc un thème central de recherche en 
écologie comportementale et évolutive. Si certains comportements peuvent être 
bénéfiques (améliorant la fitness des individus) dans certaines conditions, ils peuvent 
devenir délétères ou coûteux sous d’autres conditions. Influençant la fitness des individus, 
les comportements, lorsqu’ils sont gouvernés par les gènes peuvent être soumis à la 
sélection naturelle qui permettra le maintien ou l’évolution du comportement le plus 
adapté en fonction du contexte.  Depuis quelques décennies plusieurs chercheurs se sont 
penchés sur la question des relations entre les gènes et le comportement (Jasny, Kelner, 
et Pennisi 2008). D’autres se sont intéressés aux variations du comportement en fonction 
de l’environnement social, mais la question de l’influence des interactions entre génétique 
et environnement social  des individus sur leurs comportements reste encore très peu 
documentée. 
La présente étude s’inscrit dans ce grand thème de recherche en plein essor, 
indispensable pour comprendre le maintien et l’évolution des comportements dans le 
monde animal. Par l’étude des interactions entre les individus de différentes lignées 





variabilité des réponses comportementales telles que l’utilisation des informations 
personnelles et sociales et les phénomènes d’agrégation. 
1 Les effets de l’environnement social sur les processus 
cognitifs et les réponses comportementales 
Le comportement animal peut être fortement influencé par l’environnement physique de 
l’individu, favorisant les stimulations sensorielles et cognitives dont les bénéfices ont été 
largement étudiés dans un contexte d’élevage en captivité (Pattison, et al. 2013; Girbovan 
et Plamondon 2013; Lima et al. 2014). Mais le comportement des animaux est aussi sous 
la forte influence de l’environnement social représenté par la présence ou l’absence 
d’individus con-spécifiques ou hétérospécifiques.  
Au cours du développement, l’environnement 
social joue un rôle très important en 
favorisant les interactions sociales, il peut 
stimuler le développement des capacités 
cognitives (Figure 1). Certaines études ont 
montré que l’enrichissement social pouvait 
affecter le nombre de synapses et le 
développement de régions spécifiques du 
cerveau au cours du développement 
embryonnaire (Van Praag et al. 2000; 
Heisenberg et al. 1995), mais aussi tout au 
long de la vie de l’individu (Croney et 
Newberry 2007).  
L’environnement social peut aussi influencer directement les décisions et les 
comportements des individus. Plusieurs exemples chez différentes espèces montrent que 
la présence d’individus con-spécifiques peut réduire la variation d’un comportement par 
effet de conformité (Webster et Hart 2006) ou entraîner l’amélioration ou la baisse de 
l’efficacité de ce comportement respectivement par effet de facilitation sociale ou par 
interférence (Zajonc et Sales 1966).   
La facilitation sociale définie par Zajonc (1965) et précisé par Clayton (1978) est un 
phénomène social par lequel la présence de congénères a un effet bénéfique sur les 
Figure 1 - Schématisation des interactions 






performances individuelles augmentant la fréquence ou l’intensité d’un comportement. 
La facilitation sociale a été observée chez de nombreuses espèces telles que les merles 
noirs  (Mason et Reidinger 1981), les éléphants (Rees 2004), les drosophiles  (Prokopy et 
Duan 1998), les corneilles (Miller et al. 2014) et pour un large éventail de comportements. 
Une étude s’est notamment intéressée aux effets des interactions sociales sur la recherche 
de nourriture chez les jeunes colins d’Alaska et montre qu’ils explorent davantage de 
sources de nourriture lorsqu’ils sont en groupe que lorsqu’ils sont seuls (Baird et al. 
1991). Cette étude témoigne d’une amélioration de la recherche de nourriture en 
présence de congénère par une stimulation de l’activité de recherche en groupe.  La 
facilitation sociale peut être associée à des comportements d’imitation (Rees 2004), 
d’apprentissage par observation (Boesch 1991) ou encore de stimulation sociale. Mais 
d’après l’hypothèse de Zajonc (1965), les performances d’un individu peuvent être aussi 
influencées par la présence d’autres individus même si les facteurs et processus associés 
à leur présence sont éliminés (indices, signaux, entraide ou compétition…). Selon sa 
théorie, la simple présence d’un autre individu suffirait à affecter le comportement d’un 
individu, constituant une source non-spécifique et non directive de stimulation et 
conduisant à l’amélioration ou à la détérioration des performances comportementales de 
cet individu (Markus 1978). Quelle que soit la stimulation associée à la présence de 
congénères, l’environnement social peut donc avoir une incidence sur les variations des 
performances comportementales. 
La présence de congénères n’est pas toujours favorable à l’individu et on associe souvent 
les gains de fitness liés à la vie en groupe à une balance (Grand et Dill 1999) entre les effets 
négatifs notamment liés à la compétition dans un groupe (Magurran et Bendelow 1990; 
Grand et Dill 1999) ou la propagation des pathogènes et les effets positifs liés à la 
réduction du risque de prédation (Hamilton 1971) et aux échanges d’informations 
sociales. Cette balance entre avantages et inconvénients liés au groupe est susceptible de 
varier en fonction de la taille du groupe.  Plus le groupe est grand, plus la compétition peut 
être importante et les individus bénéficient alors de la vigilance collective et de la baisse 
du risque de prédation liée aux effets de dilution et de confusion pour le prédateur (Jens 
et al. 2002). Cette réduction du risque, largement documentée permet une diminution de 
l’investissement dans les comportements de crainte ou de fuite et favorise la mise en place 
d’activités plus profitables telles que la recherche et la prise de nourriture, la 





Si la majorité des études s’intéresse uniquement aux variations de comportements en 
groupe versus seul, de faibles variations de taille ou de composition des groupes peuvent 
entraîner des modifications des interactions entre les individus et avoir d’importantes 
conséquences sur l’adaptation des comportements. Dans un contexte de recherche de 
nourriture par exemple, le premier individu d’un large banc de guppies trouve plus 
rapidement la ressource de nourriture que dans un petit groupe suggérant 
l’augmentation des performances individuelles au cours du processus de recherche 
dépendant de la taille du groupe (Day et al. 2001). Cette étude montre que plus que la 
présence ou l’absence de congénères, le nombre d’individus présents peut avoir une 
influence sur les comportements et les performances des individus. 
Outre les effets de la variation de la taille du groupe, quelques études se sont intéressées 
aux effets des variations de personnalités au sein d’un groupe sur les décisions collectives. 
Chez les fourmis notamment, la proportion d’individus agressifs influence les 
comportements de défense de la colonie et l’efficacité de la reconstruction d’un nid 
(Modlmeier et al. 2014). Une étude sur les Bernaches témoigne aussi de l’importance de 
la composition des couples et suggère que les individus les plus audacieux ont une 
influence importante sur les décisions du groupe (Kurvers et al. 2010). Plus notable 
encore, une étude montre que les variations de personnalité interindividuelles au sein 
d’un groupe impactent plus les comportements collectifs que la taille du groupe (Keiser 
et Pruitt 2014). Dans cette étude,  les auteurs montrent qu’un groupe d’araignées 
coloniales composé d’individus « téméraires » attrape plus de proies plus rapidement et 
que l’effet de la composition du groupe pèse deux fois plus que la taille du groupe sur 
l’efficacité de la prédation. Certaines études mettent en évidence l’influence des gènes sur 
la personnalité des individus (Bouchard et Loehlin 2001) et témoignent de l’importance 
du facteur génétique dans les interactions entre les individus. Les variations de 
composition génétique d’un groupe peuvent donc être source de variations des réponses 
comportementales et constituent un paramètre important de l’environnement social à 
prendre en considération.     
La taille du groupe, la composition génétique du groupe, les variations interindividuelles 
sont autant de facteurs variables de l’environnement social qui peuvent altérer les 
interactions entre les individus et conduire à des variations comportementales à l’échelle 





2 Quand la génétique interagit avec l’environnement : étude 
des variations des comportements  
2.1 La génétique et le comportement 
L’implication des gènes dans les variations des paramètres physiques, morphologiques 
ou biochimiques est clairement établie et l’étude du rôle des gènes dans les variations 
comportementales entre les individus est une idée qui s’est fortement développée ces 
dernières décennies, notamment en lien avec les conflits de société entre déterminisme 
génétique et influence environnementale de l’homosexualité ou des comportements 
agressifs ou meurtrier… 
L’homme utilise l’implication des gènes dans les variations comportementales depuis 
bien longtemps en procédant à la sélection artificielle des traits de caractère des animaux 
domestiques ou d’élevages comme le soulignait Darwin (1872). Si certains traits 
comportementaux peuvent être soumis à sélection on peut en déduire qu’ils sont régulés 
par des gènes. De nombreuses études sur des jumeaux ont mis en évidence que 50% des 
variations de traits de personnalité sont dues à des facteurs génétiques (Bouchard 1994). 
De plus en plus d’études pointent le rôle des gènes dans les maladies liées à des désordres 
« psychologiques » comme la bipolarité, la schizophrénie ou l’autisme (Zhang et al. 2008; 
Bienvenu et al. 2011). L’étude des effets génétiques sur les variations comportementales 
est donc primordiale pour comprendre ces troubles du comportement, ainsi que leur 
évolution et leur maintien.  
Cependant, les gènes ne déterminent pas directement les réponses comportementales, 
l’influence génétique est assez complexe et peut impliquer un grand nombre de gènes 
différents agissant en cascades ou en réseaux. Par l’intermédiaire des protéines qu’ils 
codent, les gènes peuvent agir à différentes échelles, depuis la mise en place du cerveau 
et des multiples réseaux neuronaux au cours du développement embryonnaire jusqu’à 
leur régulation tout au long de la vie de l’organisme. Ces réseaux neuronaux eux, sont les 
véritables acteurs des réponses comportementales puisque ce sont eux qui vont répondre 
aux différents stimuli internes et externes à l’organisme (Landis et Insel 2008).  
Les gènes ne sont pas les seuls facteurs qui affectent les phénotypes comportementaux. 
Le développement du cerveau, l’activité des réseaux neuronaux et les comportements 





(Robinson et al. 2008). Les variations d’expression d’un gène peuvent conduire à des 
réactions comportementales différentes et certaines variations environnementales 
comme la perception d’un chant d’oiseau d’un individu de la même espèce peuvent altérer 
l’expression de certains gènes entraînant une modification des réponses physiologiques 
et comportementales ((Robinson et al. 2008) ; Figure 2).  
Des interactions entre génétique et environnement influençant les comportements 
sociaux et l’expression des gènes ont été mises en évidence notamment chez la fourmi 
Solenopsis invicta (Wang et al. 2008). Dans les colonies de cette espèce, la présence d’une 
ou plusieurs reines résulte d’une variation génétique qui influence les relations entre 
reine et ouvrières. La tolérance d’une ou plusieurs reines au sein de la colonie dépend 
alors des variations de compositions génétiques de la colonie. C’est donc l’interaction 
entre la variation génétique et l’environnement social (proportion d’individus de 
différents génotypes) qui détermine le nombre de reines au sein de la colonie. 
Indéniablement, il existe des interactions complexes entre les gènes et l’environnement 
et ces interactions ont souvent des conséquences significatives sur les réponses 
comportementales. Pour expliquer les variations comportementales, il est donc 
nécessaire de prendre en compte l’interdépendance entre gènes et environnement et non 
pas de faire une distinction entre des comportements innés comme résultant de 
l’influence génétique et des comportements acquis influencés par l’environnement 
physique et social et l’apprentissage. Il faut bien noter que les comportements innés 
Figure 2 - Schématisation des interactions entre 
génétique et environnement et de leurs effets sur le 





peuvent être influencés par l’environnement ce qui explique que des comportements 
peuvent varier en fonction du contexte. Et les comportements acquis peuvent être soumis 
à l’influence des gènes ce qui explique que différents individus peuvent avoir des réponses 
comportementales différentes dans des circonstances identiques. Les phénotypes 
comportementaux sont le résultat d’une interaction complexe entre l’inné (ADN) et 
l’acquis par interaction avec l’environnement physique et social et surtout par expérience 
(Landis et Insel 2008). Le cerveau est le théâtre de ces interactions mais on sait encore 
peu de chose sur la façon dont les gènes et l’expérience interagissent pour conduire à ces 
phénotypes comportementaux complexes.   
Par l’étude des interactions entre les variations génétiques et l’environnement social, 
cette thèse apporte de nouveaux éléments pour expliquer la variation des comportements 
des individus. 
2.2 L’incroyable potentiel génétique de la drosophile pour l’étude des 
variations comportementales 
2.2.1 L’intérêt du modèle biologique Drosophila melanogaster 
A l’origine, les études des comportements sociaux étaient principalement focalisées sur 
les vertébrés et les insectes sociaux qui montrent des comportements sociaux très 
développés associés à la coopération et à la communication au sein des colonies. Mais 
aujourd’hui, la drosophile, insecte considéré comme non social, apparaît comme un 
modèle florissant pour l’étude du comportement. Elle présente un large panel de 
comportements parfois bien complexes tel que le comportement de parade sexuelle des 
drosophiles mâles visant à séduire une femelle. Ce rituel est très précis et complet, faisant 
appel à tous les sens de la femelle qui pourra choisir de s’accoupler ou non avec le mâle 
(Greenspan et Ferveur 2000; Yamamoto et al. 1997). D’autres études se sont intéressées 
au comportement de choix de sites de ponte, dont les préférences peuvent être transmises 
entre les individus (Ruizdubreuil et al. 1994; Battesti et al. 2012). Les drosophiles sont 
capables d’apprendre (Waddell et Quinn 2001) et leurs différentes mémoires présentent 
des caractéristiques similaires à la mémoire des mammifères (Dubnau et Tully 1998; 
Mery et al. 2007; Mery 2007).  
Grâce au développement de méthodes d’analyse, de manipulations génétiques et 





génétique, neurobiologie et en biologie de l’évolution (Brand et Perrimon 1993). Grâce à 
ces connaissances et au développement de puissants outils, de nombreuses études sur les 
bases génétiques et neuronales des comportements ont été menées ces dernières 
décennies, plaçant ainsi la drosophile au premier plan des recherches sur la génétique des 
comportements.  
Les généticiens ont ainsi mis en évidence de nombreux gènes ou protéines jouant un rôle 
dans la variation des comportements chez la drosophile. Le gène fruitless (fru) par 
exemple a été identifié pour son rôle dans la parade sexuelle des mâles drosophiles 
(Ryner et al. 1996). Différentes mutations de ce gène existent et les variants alléliques 
viables altèrent différentes étapes du comportement de parade du mâle. Le gène dunce 
(dnc) lui, est impliqué dans l’apprentissage et la mémoire chez la drosophile (Waddell et 
Quinn 2001). Grâce à sa découverte, les chercheurs ont pu mettre en évidence le rôle 
primordial de la  protéine cAMP codée par la séquence du gène dnc, dans la mémoire 
olfactive des drosophiles (Zhong et Wu 1991). Comme le gène dnc de la drosophile dont 
on retrouve les homologues chez la souris par exemple (Cherry et Davis 1999), de 
nombreux gènes de la drosophile trouvent leurs homologues chez les vertébrés et 
notamment chez l’Homme. Bien que les mécanismes sous-jacents aux comportements des 
vertébrés puissent se révéler plus complexes que chez la drosophile, les éléments de 
bases de ces mécanismes sont souvent conservés. Cela signifie que les découvertes faites 
chez la drosophile peuvent contribuer à la compréhension générale de certains processus 
physiologiques et comportementaux observables chez différentes espèces (Adams et al. 
2000).       
2.2.2 Les variations comportementales et le polymorphisme du gène foraging 
L’un des exemples les plus connus de l’étude d’une variation génétique entraînant des 
variations comportementales est celui du gène foraging (for) qui code pour une protéine 
kinase dépendante de la cGMP et qui affecte les comportements de recherche de 
nourriture chez différentes espèces (Sokolowski 1998; Schafer 2002). Ce gène et ses 
homologues ont notamment été répertoriés chez la drosophile (Osborne et al. 1997), 
l’abeille (Ben-Shahar et al. 2003) et le nématode (Fujiwara et al. 2002).  
On doit la découverte de ce polymorphisme génétique à Marla B. Sokolowski qui a montré 
l’existence de deux stratégies de recherche de nourriture chez les larves de drosophiles 





de type Rover qui adoptent une stratégie d’exploration, parcourant de plus longues 
distances pour se nourrir et changeant souvent de patchs de nourriture ; les larves de type 
Sitter en revanche ont une stratégie de recherche plus locale, elles parcourent de petites 
distances et sont plus sédentaires et grégaires sur le premier patch qu’elles rencontrent 
(Figure 3). Cette différence de comportement est bien associée à la recherche de 
nourriture et ne reflète aucunement une différence de locomotion entre les individus 
Rover et Sitter puisqu’elle n’est observée qu’en présence de nourriture (Sokolowski et  
Riedl 1999). En l’absence de nourriture, les longueurs des trajectoires parcourues et les 
vitesses de déplacement sont similaires entre les deux phénotypes ce qui signifie que les 
phénotypes Rover et Sitter ne résultent pas d’une différence d’aptitude de déplacement. 
On retrouve ce dimorphisme comportemental chez les drosophiles adultes, les individus 
Rover se déplacent davantage après s’être nourris que les individus Sitter (Pereira et 
Sokolowski 1993).  
Ces variations comportementales sont associées au polymorphisme du gène foraging.  Ce 
gène, porté par le chromosome 2 (de Belle et al.  1989) existe sous deux formes alléliques 
forR (allèle dominant) et forS  (de Belle et Sokolowski 1987). Les individus de phénotype 
Rover peuvent être homozygotes ou hétérozygotes et portent l’allèle dominant forR tandis 
que les individus de phénotype Sitter sont homozygotes récessifs pour l’allèle  forS. 
Figure 3 - Comportement de recherche de nourriture des larves de drosophiles Rover et 
Sitter entre deux patchs de nourriture (A) et sur un patch de nourriture ou d’agar 





Ce polymorphisme naturel est maintenu dans les populations sauvages avec 70% 
d’individus Rover (homozygotes forR et hétérozygotes) et 30% d’individus Sitter 
(homozygotes forS) (Sokolowski 1980; Sokolowski et al. 1997). Une précédente étude a 
par ailleurs montré que ce gène était soumis à la sélection dépendante de la densité, 
favorisant le phénotype Rover dans un contexte de forte densité et le phénotype Sitter 
dans un environnement moins dense (Sokolowski et al. 1997). Cette sélection résulte 
d’une augmentation de la fréquence du gène forS dans un environnement de faible densité 
de population.  
Le gène foraging correspond à une longue séquence d’ADN de 40kb qui est épissée 
alternativement en 3 transcrits majeurs T1, T2 et T3 et plusieurs transcrits mineurs. 
L’abondance de ces transcrits est régulée et varie au cours du développement et au cours 
de la vie de l’organisme. Ce gène code pour une protéine kinase dépendante de la cGMP 
(PKG) dont les quantités de transcrits et l’activité enzymatique augmentent de 12% dans 
certaines cellules du cerveau des individus Rover par rapport aux individus Sitter 
(Osborne et al. 1997). Ce sont ces variations de quantité de transcrits et d’activité de 
l’enzyme PKG au niveau neuronal (Belay et al. 2007) qui entraînent les variations du 
comportement de recherche de nourriture entre les deux variants alléliques. Et ces 
différences subtiles d’activité enzymatique semblent affecter un large panel de réponses 
physiologiques et comportementales chez la drosophile (Fitzpatrick et Sokolowski 2004) 
comme chez d’autres espèces (Reaume et Sokolowski 2009).  
Depuis sa découverte, nombreuses recherches ont été effectuées pour comprendre les 
effets de ce polymorphisme génétique et de la protéine PKG associée. Chez la drosophile  
par exemple, une étude a montré que le polymorphisme du gène foraging affecte les 
réponses physiologiques et comportementales suite à la privation de nourriture 
entraînant une variation dans la reprise de nourriture et dans le taux de glucose sanguin 
(Kaun et al. 2008). L’importante documentation établie aujourd’hui sur les effets de ce 
polymorphisme génétique suggère que la protéine PKG joue un rôle intégral dans les 
réponses d’ordre comportemental et physiologique sous-jacent à la recherche de 
nourriture. On trouve parmi ces comportements, l’acquisition d’énergie, l’absorption des 
nutriments, l’allocation des ressources énergétiques, le stockage et la consommation 
d’énergie et les stratégies de recherche (Kaun et Sokolowski 2009)… Mais les études de 
plus en plus abondantes suggèrent que la variation de PKG affecte d’autres types de 
comportements. Elle semble par exemple jouer un rôle dans la mémoire de l’orientation 





baisse de la réponse comportementale plus rapide chez les individus Sitter que chez les 
individus Rover après la répétition d’un stimulus (Engel et al. 2000). La découverte d’un 
effet du gène foraging sur l’apprentissage suggère aussi une variation de stratégies des 
individus Rover et Sitter dans la nature et l’évolution d’un compromis entre les 
performances de la mémoire à court et long terme (Mery et al. 2007). Dans la nature, les 
individus Rover et Sitter semblent aussi exploiter différents habitats, les drosophiles 
Sitter pondant davantage sur les fruits que les drosophiles Rover qui pondent plutôt sur 
le sol (M. Sokolowski et al. 1986). Ces observations laissent supposer de l’importance du 
rôle de la protéine PKG dans les processus d’apprentissage, de mémoire et de sélection 
d’habitat. 
Mais les découvertes se sont aussi multipliées chez d’autres espèces grâce à l’étude des 
homologues de ce gène foraging. Chez les abeilles notamment, des études ont montré que 
la variation d’activité de la PKG jouait un rôle dans la transition des castes, de l’ouvrière 
nourricière à l’intérieur de la ruche à l’ouvrière butineuse (Ben-Shahar et al. 2003; Ben-
Shahar et al. 2002). Les abeilles ouvrières qui s’occupent du couvain à l’intérieur de la 
ruche ont une activité de PKG plus faible (comme les drosophiles Sitter qui reste sur un 
patch de nourriture et adoptent une stratégie de recherche locale). Les abeilles ouvrières 
qui quittent la ruche et partent à la recherche de nourriture ont une activité de PKG plus 
élevée (comme les drosophiles Rover qui explorent davantage l’espace à la recherche de 
nourriture)... Chez le rat, une étude a mis en évidence le rôle de la PKG dans la 
consolidation de la mémoire (Bollen et al. 2014). Une autre étude montre que 
l’augmentation du taux de PKG chez la chrysomèle des racines de maïs favorise le 
comportement de ponte sur d’autres cultures résistant ainsi à la rotation des cultures 
(Garabagi et al. 2008).   
L’ensemble de ces études suggèrent que la protéine PKG hautement conservée au sein de 
différentes espèces (Reaume et Sokolowski 2011) est fortement pléiotropique. Les effets 
de cette protéine apparaissent aussi être modulés par le contexte environnemental 
révélant l’importance du rôle de cette protéine dans la plasticité des comportements. En 
témoignent notamment les études sur le rôle de la PKG dans la plasticité des 
comportements liés aux castes chez les abeilles (Ben-Shahar et al. 2003; Ben-Shahar et al. 
2002) et chez les fourmis (Ingram et al. 2005). L’ensemble de ces observations fait du 
gène foraging un excellent candidat pour étudier l’influence des variations génétiques sur 
les comportements et surtout les interactions entre les variations génétiques et 





3 L’utilisation des informations personnelles et sociales 
Les comportements sont le résultat d’une succession de décisions qui sollicitent toutes 
sortes d’informations telles que les connaissances personnelles faisant appel à la mémoire 
de l’organisme ou les interprétations ponctuelles de l’environnement physique et social 
de l’individu. L’information est caractérisée par une réduction de l’incertitude des 
individus lors de leurs prises de décisions et entraîne une modification de l’état de ces 
individus receveurs (Smith 1980; Schmidt et al. 2010). L’adaptation des comportements 
repose sur la perception des paramètres environnementaux qu’ils soient physiques ou 
sociaux (Dall et al. 2005). La capacité d’utilisation des informations de l’environnement 
peut réduire les coûts éventuels (temps et énergie) alloués à la recherche de nourriture, 
d’habitat, de partenaire ou à l’évitement des dangers potentiels, mais elle permet aussi le 
développement de nouveaux comportements et l’accès à de nouvelles ressources 
favorisant l’augmentation de la valeur sélective des individus. Etudier l’utilisation des 
informations par les individus est donc primordial pour comprendre les variations et 
l’évolution des comportements des individus.  
3.1  Terminologie de l’information 
Les individus peuvent acquérir et utiliser différents types d’informations qui ont été 
décrits notamment par Wagner et Danchin (2010). Les informations peuvent être tirées 
de l’environnement abiotique de l’organisme, de son environnement biotique, de la 
propre perception de son état par un individu (faim, motivation…), d’un apprentissage 
social ou encore d’un processus d’essai-erreur (Tableau 1).  
On regroupe sous le terme d’information privée ou personnelle, toutes les informations 
acquises par un individu par interaction directe avec son environnement abiotique 
(physique) ou par connaissance de son propre état. Les informations personnelles tirées 
de l’environnement sont généralement acquises suite à un processus d’essai-erreur 
confrontant l’individu à certains risques et coûts énergétiques.  
Les informations sociales regroupent l’ensemble des informations acquises par 
observation ou interaction avec d’autres individus. Elles peuvent être produites 
volontairement par un individu dans le but d’informer un autre individu, dans ce cas on 
parlera de signal (chants, signaux d’alerte, parades…), mais elles peuvent aussi être 





organismes. Certains auteurs appellent ces indices produits par inadvertance, 
l’information publique (Valone 1989). 
Ces deux formes d’informations ne sont pas exclusives et il existe généralement une 
balance entre l’utilisation des informations personnelles et l’utilisation des informations 
sociales. 
3.2  La transmission des informations  
Une information personnelle ou privée (même s’il s’agit d’un état interne de l’individu) 
peut devenir publique indirectement. La perception d’une information privée 
(connaissance de son état, faim, fatigue… ou apprentissage par processus d’essai erreur), 
peut entraîner une altération du comportement de l’individu. Ce changement d’attitude 
peut être perçu et interprété par les autres individus  comme l’explique Seppänen (2007) 
dans son schéma de transmission de l’information (Figure 4), l’information est alors 
publique et constitue un indice social produit par inadvertance. 
Dans l’exemple de transmission proposé dans la figure 4, le premier individu acquière une 
information personnelle directement par l’observation de l’environnement abiotique. 
L’individu 2 utilise l’information sociale produite par inadvertance par l’individu 1 (indice 
social) par l’observation de son comportement ou de la conséquence de son 
comportement. L’observation d’un individu installé à un endroit précis, peut être gage de 
Types d’informations Description 
Indice 
Etat détectable ou événement corrélé à l’état de l’environnement 
qui n’est pas produit intentionnellement. Peut être produit par un 
agent physique ou par inadvertance par un agent biologique. 
Signal 
Trait ou comportement d’un individu modifié spécifiquement pour 
entraîner la modification du comportement de l’individu receveur 
de manière à ce qu’il puisse bénéficier du signal.  
Information sociale 
Information extraite d’autres individus (con- ou hétérospécifiques) 
produite volontairement (signaux) ou par inadvertance (indices).  
Information privée 
Information acquise par observation ou interaction directe avec 
l’environnement physique (indice). Indétectable directement par 
les autres organismes.  
Tableau 1 - Définition des différents types d’informations. (D’après Wagner et Danchin 





qualité de l’emplacement pour l’abondance de nourriture ou l’absence de prédateur ou 
encore pour la qualité de l’habitat pour la reproduction. Le succès reproducteur, lui peut 
être la conséquence observable par les individus (comme c’est le cas pour l’individu 3 
dans cette illustration), cette information pouvant aussi traduire la qualité d’un 
environnement (Doligez et al. 2003).   
3.3 L’équilibre entre utilisation de l’information personnelle versus 
sociale 
Comme énoncé précédemment, l’acquisition d’informations par le biais d’autres individus 
(information sociale) peut réduire les coûts associés à l’apprentissage par essai-erreur de 
l’information personnelle (Kendal et al. 2005). L’information sociale permet aux individus 
naïfs d’acquérir rapidement des informations pertinentes sur de nombreux éléments 
indispensables à leur survie : où et quoi manger (Galef et Giraldeau 2001), avec qui 
s’accoupler (White 2004) ou encore qui éviter (Griffin 2004). L’acquisition de ces 
Figure 4 - Représentation schématique de 3 séquences d’informations liées. Adapté du 





informations sociales confère inévitablement un bénéfice à l’individu puisqu’il réduit 
ainsi ses coûts liés à l’apprentissage, la recherche d’un habitat, ou à l’échantillonnage de 
différentes sources de nourriture, ou encore liés à l’apprentissage pour échapper aux 
prédateurs.  
Cependant, il faut être prudent quant à l’utilisation de l’information sociale car elle ne 
garantit pas le succès de la décision comportementale. Même si elle reflète l’état des 
ressources à un moment donné et dans un espace déterminé, l’environnement peut être 
variable et l’information peut s’avérer fausse si elle est utilisée dans un lapse de temps 
trop éloigné ou à distance physique de l’observation. L’information sociale peut alors 
devenir très coûteuse comme le cas présenté pour l’individu 3 dans l’illustration (Figure 
4) qui investit dans la reproduction suite à l’observation de la progéniture abondante de 
l’individu 2 alors que la nourriture peut être limitée dans le temps et dans l’espace. La 
décision de l’individu est optimale par rapport à cette information dans un contexte bien 
précis et devient sous-optimale lorsque la conséquence intervient à distance temporelle 
ou physique de l’observation initiale. Lorsque les individus utilisent les décisions 
comportementales de leurs congénères comme information plutôt que les indices qui ont 
conduits à ces décisions, il en découle une perte de la qualité de l’information qui peut 
entraîner des comportements sous-optimaux (Giraldeau et al. 2002; Seppänen et al. 
2007). 
Les individus doivent trouver un compromis entre l’acquisition coûteuse mais 
relativement sûre d’informations personnelles et l’utilisation moins coûteuse mais 
potentiellement moins fiable d’informations sociales.  
Certaines études montrent que dans un contexte de recherche de nourriture et de choix 
de partenaires, les individus s’appuient de préférence sur les informations 
personnellement acquises, mais acquièrent et utilisent les informations sociales lorsque 
l’apprentissage personnel devient coûteux ou les laissent incertains sur le comportement 
à adopter (Kendal et al. 2005). Dans cette étude, les individus semblent ignorer les 
informations sociales lorsque leur expérience personnelle est pertinente. Cependant, 
lorsque les coûts d’acquisition ou d’utilisation de l’information personnelle sont élevés ou 
que leur information personnelle n’est pas fiable, l’utilisation des informations sociales 
est favorisée. Il existe donc bien une balance entre utilisation des informations 
personnelles et sociales et l’équilibre entre l’utilisation de ces deux sources 





sociaux. Il est par exemple plus avantageux d’utiliser l’information sociale lorsqu’elle est 
apportée par un plus grand nombre d’individus et que la plupart d’entre eux ont acquis 
l’information de manière personnelle (Giraldeau et al. 2002). D’autre part, on s’attend à 
ce que l’utilisation des informations sociales confère un avantage sélectif aux individus 
dans un environnement variable et incertain où l’acquisition d’information personnelle 
fiable devient plus coûteuse et risquée. On suppose alors que l’équilibre entre l’utilisation 
des informations personnelles et sociales peut être soumis à la sélection naturelle 
(Sokolowski 2001). Les gènes qui favorisent les interactions entre les individus 
pourraient influencer leur aptitude à percevoir ou leur sensibilité à l’information sociale. 
Si l’utilisation des informations personnelles et sociales est relativement bien 
documentée, l’étude des variations génétiques de l’équilibre d’utilisation de ces deux 
sources d’informations constitue un point de recherche totalement nouveau.  
L’examen des variations génétiques de compromis entre l’utilisation des informations 
personnelles et sociales peut contribuer à une meilleure compréhension de l’évolution 
des comportements dans le règne animal d’autant plus que l’utilisation des informations 
sociales est un pas important vers une évolution culturelle.  
4 Objectifs de la thèse 
Cette thèse s’inscrit dans les grandes thématiques de recherches sur les variations et la 
plasticité des comportements. L’objectif de ce travail est d’apporter de nouveaux éléments 
de réponse pour améliorer la compréhension des interactions entre les bases génétiques 
et l’environnement sociale sur les variations des réponses comportementales. Pour 
répondre à cette grande problématique cette thèse s’intéresse à deux comportements 
particuliers qui reflètent la socialité des individus : l’étude des variations de l’utilisation 
des informations personnelles et sociales d’une part et l’étude des variations du 
comportement d’agrégation d’autre part.  
Ce travail de thèse part du constat de la capacité des drosophiles (Drosophila 
melanogaster) à apprendre et utiliser différentes informations personnelles extraites de 
l’observation de leur environnement physique (Foucaud et al. 2010). Le premier objectif 
de cette étude est de mettre en évidence l’existence d’une balance entre l’utilisation des 
informations personnelles et sociales en fonction du contexte social dans lequel l’individu 
se situe. La mise en évidence de ce comportement est réalisée dans un contexte de 





visuels spatiaux (information personnelle) ou par interaction directe ou observation 
d’autres individus (information sociale). Cette première partie s’articule autour de trois 
questions principales, (1) les individus sont-ils capables d’apprendre les informations qui 
leur sont disponibles (2) quelles informations les individus utilisent-ils 
préférentiellement et (3) comment les variations génétiques et environnementales 
influencent-elles l’apprentissage et l’utilisation des informations personnelles et sociales 
? L’apprentissage des informations est évalué au cours d’un processus de dix répétitions 
d’une tâche de localisation d’une zone optimale invisible. L’utilisation de l’une ou l’autre 
source d’informations est évaluée à la suite du processus d’apprentissage par une 
perturbation des informations disponibles lors d’une phase de test. Si de nombreuses 
études se sont intéressées aux coûts et bénéfices de l’utilisation des informations 
personnelles et sociales, les bases génétiques et les interactions entre génétique et 
environnement social sur ce comportement restent encore peu documentées. Grâce à 
l’utilisation de deux lignées de drosophiles (Rover/Sitter), cette étude permet de 
déterminer les influences des variations génétiques sur les capacités d’apprentissage et 
d’utilisation des informations personnelles et sociales.  Les  effets de facilitation sociale 
sur ces comportements sont évalués grâce à la variation de la taille du groupe constitué 
de façon homogène d’individus exclusivement Rover ou Sitter. La combinaison de ces 
deux facteurs permet de mettre en évidence les interactions entre les variations 
génétiques et l’environnement social sur les comportements des individus.    
La deuxième partie de ce travail de recherche s’intéresse à la mise en évidence du 
comportement d’agrégation chez la drosophile et à l’étude des variations de ce 
comportement. On cherche à mesurer l’influence de l’environnement social et des 
variations génétiques sur le comportement d’agrégation des individus afin de mieux 
comprendre les mécanismes mis en jeu. La mise en évidence de l’agrégation chez la 
drosophile a été réalisée grâce à un protocole expérimental présentant un choix entre 2 
zones refuges. Le comportement d’agrégation a été évalué par un « score d’agrégation » 
prenant en compte le nombre d’individus regroupés sur chaque zone. Outre la mise en 
évidence d’un comportement d’agrégation chez une espèce considérée non sociale, cette 
étude cherche à déterminer l’importance de la composition du groupe sur la formation 
des agrégats prenant en compte à la fois le nombre d’individus présents mais aussi la 
variation génétique de ces individus. La composition du groupe est susceptible d’altérer 
les interactions entre les individus et d’entraîner des modifications du comportement 





des stratégies d’agrégation des individus dans des groupes homogènes d’individus Rover 
ou Sitter et des groupes mixtes dont les proportions d’individus Rover et Sitter varient.  
Le troisième volet de ce travail de recherches constitue une première approche pour 
étudier la variation des interactions interindividuelles et de l’organisation sociale des 
groupes de drosophiles à une autre échelle, celle de la population. En comparant le 
comportement de groupes de drosophiles issues de 12 populations différentes de l’espèce 
Drosophila melanogaster, on a cherché à mettre en évidence une variation des 
comportements sociaux inter-populations permettant d’ouvrir de nombreuses 
perspectives d’études.   
L’originalité de ce travail consiste à étudier des comportements sociaux tels que 
l’utilisation des informations sociales et l’agrégation, chez une espèce non-sociale qui ne 
témoigne pas de comportement de vie en groupes stables et dont les agrégats se forment 
de manière éphémère. Cependant ces deux types de comportements sont considérés 
comme une étape obligatoire pour l’évolution vers plus de coopération et de 
communication entre les individus. L’utilisation des informations sociales peut favoriser 
les regroupements d’individus et inversement, l’agrégation peut engendrer davantage 
d’interactions entre les individus et par conséquent favoriser l’apprentissage et 
l’utilisation des informations sociales. L’étude des variations génétiques et 
environnementales de ces deux comportements chez une espèce non-sociale est un point 
important pour appréhender le rôle de ces comportements dans l’écologie de l’espèce et 
pour la compréhension de l’évolution des comportements sociaux. 
5 Protocole expérimental 
5.1 Dispositif expérimental : le Heat Maze 
Au cours de ce travail de thèse, la majorité des expériences se sont déroulées sur un même 
dispositif expérimental appelé le Heat Maze (Figure 5). Afin de limiter les répétitions, la 
description détaillée du Heat Maze sera faite dans cette partie. Seuls les protocoles 
expérimentaux variables pour chaque expérience seront précisés dans la suite du texte.  
Le Heat Maze est un dispositif développé il y a peu pour étudier l’apprentissage spatial 
chez les invertébrés et plus précisément chez la drosophile (Foucaud et al.  2010). Ce 





certaines informations dans un espace en deux dimensions dans lequel les indices 
peuvent être manipulés et où les stratégies de recherches peuvent être analysées.  
Figure 5 - Schéma du dispositif d’apprentissage spatial, le Heat Maze et du design 
expérimental. (a) Représentation schématique du Heat Maze. Le sol est constitué de 31 
éléments de peltiers recouverts d’un film thermo conducteur uniforme. La température de 
chaque peltier est contrôlée et maintenue individuellement avec une précision de 1°C. Les 
trajectoires des drosophiles sont filmées grâce à une webcam. (b) Renforcement par la 








Le Heat Maze est basé sur le très populaire dispositif de la piscine de Morris, utilisé pour 
l’étude de l’apprentissage chez les rongeurs (Morris 1984). Si dans la piscine de Morris le 
renforcement négatif est l’eau, ici on utilise la chaleur. Le Heat Maze est constitué d’une 
arène de 18 cm de diamètre entourée à la base d’un anneau métallique de 5 cm de hauteur 
(Figure 5a). Deux solutions sont employées pour empêcher les drosophiles de sortir de 
l’arène. Dans les premières expériences, l’anneau métallique est recouvert d’une fine 
couche de talc, solution obtenue après mélange de talc et d’alcool qui rend la surface très 
glissante pour les drosophiles. Par la suite le dispositif a été amélioré et à la place de la 
couverture de talc, l’anneau métallique est chauffé à 60°C par un fil chauffant. Les 
drosophiles étant sensibles à la chaleur, la forte température de l’anneau les empêche de 
monter dessus. Le mur de l’arène au-dessus de cet anneau métallique est constitué d’une 
feuille de papier blanc sur lequel des repères spatiaux visuels peuvent être disposés. Ces 
repères spatiaux correspondent à quatre formes géométriques différentes (losanges, 
étoile, lignes verticales et lignes horizontales).  
Dans ce dispositif, l’objectif de l’individu est de retrouver une zone dite « refuge »  sur le 
sol de l’arène chauffé (renforcement négatif). Afin de contrôler la température du sol, 
l’arène est constituée de 31 éléments de Peltier organisés en quadrillage de  5 par 5 (23 
Peltier mesurent 4x4 cm et 8 autres 2x2 cm ; Figure 5b). La température de surface de 
chaque élément de Peltier est directement reliée à un boîtier d’alimentation électrique 
lui-même relié à  un ordinateur de contrôle, assurant une précision de moins de 1°C.  31 
éléments de Peltier sont fixés à 37°C, température non létale pour les drosophiles, mais 
suffisante pour exercer un renforcement négatif comme le montre une précédente étude 
utilisant le dispositif de Heat Box (Diegelmann et al. 2006). Le dernier élément de Peltier 
(de 2x2 cm) correspond à la zone « refuge » (équivalent de la plateforme dans la piscine 
de Morris), et sa température optimale est de 23°C. De cette manière, l’arène de 18 cm de 
diamètre est constituée d’une large zone instable pour les drosophiles à 37°C, de 250 cm2  
approximativement et d’une petite zone « refuge » à 23°C de 4cm2 (Figure 5). 
L’ensemble de ces éléments de Peltier est recouvert d’un film plastique uniforme et 
thermo conducteur. Cette surface peut être facilement nettoyée afin de supprimer toute 
trace ou odeur laissées par de précédentes expériences. Elle permet aussi de limiter le 
gradient de température entre la zone froide et le reste de l’arène et d’empêcher toute 
distinction visuelle ou de texture de la zone froide. L’ensemble du dispositif Heat Maze est 
placé à l’intérieur d’une grande boîte en bois (60 x 60 x 60 cm) pour empêcher les 





fois la boîte fermée, seul un anneau de lumière homogène placé au-dessus du dispositif 
éclaire l’arène, le reste est placé dans l’obscurité. La température ambiante à l’intérieur 
de la boîte est maintenue à 30°C ±1°C.     
Afin de suivre la trajectoire et l’activité des drosophiles tout au long de l’expérience, une 
webcam est placée au-dessus de l’arène (Figure 5a). L’ensemble des films est analysé par 
des logiciels de vidéo-tracking  Ethovision XT8 (Noldus, Wageningen, Netherlands). 
5.2 Les lignées utilisées et la gestion de l’élevage 
Dans cette étude, nous avons utilisé deux lignées de Drosophila melanogaster : Rover 
(forR) et Sitter (forS), variants alléliques du gène foraging fournies par M.B. Sokolowski. 
Les drosophiles sont élevées en groupe dans des tubes contenant un milieu nutritif 
axénique  standard dans une salle maintenue à température constante de 21°C et avec 
une alternance jour/nuit de 12h/12h. Pour limiter tout biais dû au sexe, seules les 
femelles de 6 ou 7 jours sont testées au cours de ces expériences. Plus grosses que les 
mâles, elles sont plus faciles à manipuler et plus visibles sur les films à analyser. Afin 
d’empêcher les individus de s’échapper du dispositif au cours de l’expérience, les ailes des 
femelles anesthésiées dans la glace, sont coupées 24 heures au moins avant l’expérience. 
Après cette préparation, les drosophiles sont maintenues en groupe de 10 à 20 individus 
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· CHAPITRE 1 · 
 
Utilisation des informations 
personnelles et sociales dans un 
contexte de recherche spatiale : 






La capacité d’utilisation des informations de l’environnement peut fortement réduire les 
coûts éventuels (temps, énergie, risques) liés à la recherche de nourriture, d’habitat, de 
partenaire ou à l’évitement des dangers. Mais elle peut aussi permettre le développement 
de nouveaux comportements et l’accès à de nouvelles ressources favorisant 
l’augmentation de la valeur sélective des individus.  
Ce premier chapitre étudie l’effet des interactions entre un polymorphisme génétique 
naturel (gène foraging) et l’environnement social sur l’utilisation des informations dans 
un contexte de recherche spatiale chez Drosophila melanogaster.  
Les individus peuvent utiliser 2 sources principales d’informations : personnelles ou 
sociales. L’information personnelle est apportée par des repères spatiaux disposés autour 
du dispositif Heat Maze. Qu’ils soient de phénotype Rover ou Sitter (variants alléliques du 
gène foraging), les individus testés sont tous capables d’apprendre et d’utiliser cette 
source d’information pour retrouver la zone cible. 
Lorsqu’ils sont testés en groupe, les individus ont accès aux 2 sources d’information,  
l’information sociale étant conférée par l’observation des autres individus présents. Les 
individus de phénotypes Rover utilisent alors principalement l’information personnelle 
alors que les individus Sitter utilisent davantage l’information sociale. L’amélioration des 
performances des individus Rover et Sitter pour apprendre et utiliser les informations 
lorsque la taille du groupe augmente témoigne d’une facilitation sociale de la recherche 
et de l’apprentissage en groupe. 
Ces résultats montrent une interaction entre le polymorphisme génétique et 
l’environnement social sur la variation d’utilisation des informations personnelles et 
sociales. Ils témoignent de l’importance de la prise en compte des facteurs génétiques 
pour l’étude des comportements et de la plasticité des réponses comportementales en 









L’apprentissage, défini comme la modification du comportement par expérience, est un 
processus adaptatif très largement répandu dans le règne animal. Il permet aux individus 
de faire face aux hétérogénéités environnementales temporelles et spatiales (Papaj et 
Lewis 1993). La part génétique de la variation des capacités d’apprentissage constitue un 
thème de recherche très important. Les facteurs environnementaux peuvent influencer le 
processus d’apprentissage et notamment le contexte social dans lequel l’individu acquière 
la mémoire qui peut influencer significativement les performances d’apprentissage 
(Hoppitt et Laland 2008; Chabaud et al. 2009). Les interactions sociales avec d’autres 
individus (de la même espèce ou non) peuvent constituer une source d’informations 
importante au cours du processus d’apprentissage.  
Comment les facteurs génétiques et l’environnement social interagissent pour influencer 
l’apprentissage et l’utilisation des informations est une question encore très peu étudiée 
actuellement (Robinson et al. 2008; Sokolowski 2010).  Nous savons effectivement très 
peu de choses concernant les effets de la variation génétique sur l’utilisation des 
informations personnelles et sociales. Une hypothèse plausible suggère que les gènes 
favorisant les interactions sociales ou la vie en groupe pourraient influencer la balance 
entre l’utilisation des informations personnelles et sociales lors de l’apprentissage ou de 
l’utilisation de la mémoire. Une augmentation du nombre et de la diversité des 
interactions sociales pourrait constituer la base de la sélection de l’utilisation de 
l’information sociale.  
Dans la présente étude, nous utilisons les deux lignées Rover et Sitter issues du 
polymorphisme génétique du gène foraging chez l’espèce Drosophila melanogaster pour 
étudier l’influence des facteurs génétiques sur le processus d’apprentissage spatial. Ce 
travail s’intéresse également aux effets des variations des conditions environnementales 
par l’étude des effets de la taille du groupe qui peut influencer les capacités de recherche 
d’une ressource et d’apprentissage des informations.  
Plus précisément, on s’intéresse aux effets des interactions entre les variations génétiques 
et l’environnement social sur l’équilibre entre utilisation des informations personnelles 
et sociales. La présence de congénères peut être source de coûts et bénéfices pour 
l’individu (Jens Krause et Ruxton 2002) et peut influencer ses choix (Hoare et al. 
2004).  Des travaux théoriques sur l’étude de la prise de décisions montrent que les 




décisions basées sur l’utilisation d’informations sociales prises au sein d’un groupe 
peuvent être plus précises que les décisions basées sur une information apportée par un 
unique individu (Simons 2004). Ces conclusions suggèrent donc que la source 
d’information et plus précisément le nombre d’informateurs pourraient avoir un effet sur 
la balance d’utilisation des informations personnelles et sociales. Notre hypothèse est que 
la variation de la taille du groupe (source de l'information sociale) pourrait influencer 
différemment l’équilibre d’utilisation des informations personnelles et sociales chez les 
individus Rover et Sitter.  
Pour tester une possible interaction entre le polymorphisme du gène  foraging et 
l’environnement social dans un contexte d’apprentissage, nous utilisons le dispositif 
d’apprentissage spatial Heat Maze présenté dans l’introduction de ce travail.  
Des études précédentes ont montré que les performances d’une drosophile seule 
(Foucaud et al. 2010) ou en groupe (Ofstad et al. 2011) pour trouver la zone refuge 
augmente au cours des passages répétés dans l’arène et que les drosophiles sont capables 
d’utiliser les repères spatiaux tels que les repères géométriques visuels pour localiser sa 
position. Afin de déterminer l’effet de l’environnement social sur les variants génétiques, 
nous étudions la balance d’utilisation des informations personnelles versus sociales chez 
les individus Rover et Sitter en manipulant les informations auxquelles ils ont accès.  
L’analyse des stratégies de recherche et des parcours effectués par les individus apporte 
de nouveaux éléments pour comprendre l’évolution et la variation de la recherche 
spatiale au cours du processus d’apprentissage. Différentes stratégies de recherche ont 
été décrites par Wolfer et Lipp (Wolfer et al. 2001; Lipp et Wolfer 1998) et reprises dans 
plusieurs études depuis (Janus 2004; Garthe et al. 2009). Une récente étude a notamment 
révélé la présence de telles stratégies de recherche au cours d’un processus 
d’apprentissage spatial chez la drosophile (Foucaud et al. 2010). On cherche ici à savoir 
s’il existe une variation des stratégies de recherche en fonction du polymorphisme 
génétique et de l’environnement social des individus (taille du groupe).  
2 Matériel et méthodes 
2.1 Le protocole expérimental 
Dans le dispositif de Heat Maze (détaillé dans l’introduction générale), les drosophiles 
seules ou en groupes peuvent améliorer leurs performances à localiser rapidement la 




zone « refuge » au cours de plusieurs passages en utilisant l’information personnelle 
constituée par les repères spatiaux visuels ou l’information sociale apportée par 
inadvertance par les autres individus (mouvements, positions…).  
Dans ces expériences, nous testons des individus Rover et Sitter. Le protocole 
expérimental s’organise en deux phases : la phase d’apprentissage et la phase de test qui 
par une manipulation des informations disponibles permet de vérifier quelles 
informations les drosophiles utilisent préférentiellement.  
Pour faciliter la compréhension, les différentes parties du protocole sont expliquées dans 
la suite du texte.    
2.2 Analyses statistiques des données 
Dans ces expériences, la performance d’apprentissage, c’est-à-dire la capacité des 
individus à apprendre et utiliser les informations est évaluée principalement par la 
mesure du temps mis par les individus suivis pour trouver la zone « refuge ». On parle du 
temps de latence et on considère que l’individu a trouvé la zone lorsqu’il passe au moins 
5 secondes consécutives dessus.  
A chaque passage, le chronomètre s’arrête au bout de 5 minutes, que les individus aient 
trouvé la zone froide ou non. On attribue aux individus qui n’ont pas trouvé la zone 
« refuge » le temps de latence maximal à savoir 300 secondes.  
Nous avons utilisé un modèle de régression de Cox pour déterminer si le nombre de 
passages (variable continue), l’environnement social (taille du groupe ou seul) et la lignée 
(Rover ou Sitter) étaient corrélés avec le temps de latence des individus pour rejoindre la 
zone « refuge ».  Cette méthode d’analyse dite analyse de suivi, décrite par Jahn-
Eimermacher et al. (2011) nous permet en admettant une valeur plafond, d’inclure dans 
l’analyse les données des individus qui ne trouvent pas la zone froide en tant qu’échecs 
sans fausser les résultats. Si ces échecs étaient considérés équivalents à un individu qui 
aurait trouvé la zone « refuge »  en un temps maximal (comme ce serait le cas pour une 
ANOVA), les résultats de l’analyse pourraient être biaisés de même que les calculs des 
moyennes et écart-types.  De plus, le modèle de régression de Cox offre l’avantage de ne 
pas faire d’hypothèses sur la distribution des données (Therneau et Grambsch 2000). La 
seule hypothèse du modèle est la proportionnalité des risques entre les passages.      




L’effet d’une variable telle que le polymorphisme génétique, est estimé comme une 
augmentation (ou une diminution) relative du taux de succès des individus d’un génotype 
par rapport à un autre pris pour référence, c’est le Hazard Ratio. Ce ratio est constant au 
cours de l’expérience et est ainsi valable pour tous les temps jusqu’à l’arrêt de la 
manipulation. Ce modèle a été utilisé pour l’ensemble des expériences pour lesquelles 
certains individus ne trouvaient pas la zone au cours des 5 minutes imparties.  Ces 
analyses prennent en compte les effets de la lignée, du contexte social et du nombre de 
passages ainsi que les interactions entre ces variables sur le temps de latence.  L’ajout 
d’un effet aléatoire permet de prendre en considération les corrélations de latence intra-
individuelle ou de groupe.  
Lorsque tous les individus trouvent la zone « refuge » comme c’est le cas lorsque le 
renforcement négatif par la chaleur est plus élevé, l’absence d’échecs autorise l’utilisation 
d’un modèle linéaire général en données répétées. L’analyse en données répétées permet 
de corréler les observations d’un même individu au cours des différents passages. Les 
différents passages sont qualifiés de facteur temps. Le modèle linéaire général prend en 
compte les effets de la lignée et du contexte social sur les variations de latence au cours 
des différents passages.     
L’ensemble des analyses statistiques ont été réalisées principalement avec STATA et SPSS.  
3 La phase d’apprentissage 
3.1 Protocole expérimental 
Le premier objectif de ces expériences est de déterminer si les individus Rover et Sitter 
diffèrent dans leur capacité à localiser la zone refuge lors de l’apprentissage et d’évaluer 
l’effet de la présence d’autres congénères sur l’efficacité de cet apprentissage. Les 
drosophiles sont donc testées seules ou en groupes de différentes tailles.  
Pendant la phase d’apprentissage, les drosophiles sont placées 10 fois consécutivement 
dans l’arène, chaque passage durant 5 minutes. Pendant cette phase, la position des 
repères spatiaux reste constante (Figure 6).  Les drosophiles peuvent donc améliorer 
leurs performances pour localiser la zone « refuge » au cours de ces passages en utilisant 
l’information personnelle conférée par les repères visuels spatiaux et/ou l’information 
sociale apportée par la localisation et le comportement des autres individus (lorsqu’elles 
sont en groupe uniquement). Si les individus Rover et Sitter diffèrent dans leur réponse 




aux variations du contexte social dans lequel a lieu l’apprentissage, on s’attend à trouver 
une triple interaction significative entre les trois facteurs : l’environnement social, la 
lignée et les passages de la phase d’apprentissage.  
Au début de chaque passage, les drosophiles sont lâchées simultanément dans l’un des 
deux quadrants adjacents à celui contenant la zone « refuge » (quadrant 2 et 4, Figure 5b 
p.33). A la fin de chaque passage, toutes les drosophiles sont aspirées par une petite 
aspiration à l’aide d’un aspirateur à bouche et relâchées immédiatement pour le passage 
suivant. Pour éviter tout biais dû aux repères spatiaux, le repère visuel associé au 
quadrant contenant la zone « refuge » est alternativement l’étoile ou les losanges.  
3.2 Apprendre seul ou en groupe, comparaison de deux lignées : Rover 
et Sitter 
Dans une première expérience, les drosophiles adultes Rover ou Sitter sont entraînées 
seules ou par groupe de 10 individus et peuvent améliorer leurs performances pour 
trouver la zone « refuge » au cours de 10 passages d’apprentissage successifs. Au cours de 
cette première expérience, le bord de l’arène est recouvert d’une fine couche de talc pour 
empêcher les drosophiles de sortir du dispositif. Seul le sol de l’arène est donc chauffé.  
Durant le premier passage (Figure 7), les différences de temps de latence observées 
montrent que les drosophiles Sitter ont tendance à détecter la zone « refuge » plus 
rapidement que les individus Rover, qu’ils soient seuls ou en groupe (Régression de Cox, 
Figure 6 - Schéma du protocole expérimental : la phase d’apprentissage. 




« lignée » : Hazard Ratio [95%-CI] = 1.6 [1.2-2.27], P = 0.002 ; « environnement social » : 
Hazard Ratio [95%-CI] = 0.8 [0.52-1.30], P = 0.4 ; « lignée x environnement social » : 
Hazard Ratio [95%-CI] = 0.81 [0.42-1.56], P = 0.53). On peut noter aussi un effet 
de  l’environnement social au cours de ce premier passage pour les individus Sitter qui 
trouvent nettement plus vite la zone « refuge » lorsqu’ils sont en groupe. Ce résultat 
reflète une facilitation sociale de la recherche en groupe supposant que lorsqu’elles sont 
naïves,  les drosophiles Sitter sont influencées par la présence d’autres individus 
conduisant à l’amélioration de leurs performances.  Au cours des 10 passages de la phase 
d’apprentissage, les drosophiles sont de plus en plus efficaces pour retrouver la zone 
refuge. (Régression de Cox, « passages » : Hazard Ratio [95%-CI] = 1.06 [1.05-1.08], P < 
10-3), et le temps nécessaire pour localiser cette zone atteint une forme asymptotique au 
bout de 4 ou 5 passages (Figure 7).   
Il est important de noter que les performances varient en fonction des lignées et de 
l’environnement social (Régression de Cox, « lignée x environnement social x passages » : 
Hazard Ratio [95%-CI] = 0.84 [0.78-0.89], P = 0.03). En groupe, les individus Rover et 
Figure 7 - Performances d’apprentissage spatial des individus Rovers et 
Sitters entraînés seuls ou en groupe, mesurées par le temps de latence 
avant localisation de la zone “refuge”. (N = 36 individus seuls ; N = 24 
individus en groupe) 
 




Sitter améliorent tout deux leurs performances au cours des passages (Régression de Cox, 
« Rover en groupe » : Hazard Ratio [95%-CI] = 1.07 [1.06-1.09], P < 10-3 ; « Sitter en 
groupe » : Hazard Ratio [95%-CI] = 1.06 [1.05-1.08], P < 10-3). Les Rover seuls deviennent 
aussi plus efficaces pour trouver la zone refuge au cours de la phase d’apprentissage  
(Régression de Cox, « Rover seul » : Hazard Ratio [95%-CI] = 1.06 [1.02-1.1], P = 0.003), 
bien que l’effet des passages soit moins fort que pour les drosophiles entraînées en groupe 
(Régression de Cox, « environnement social » : Hazard Ratio [95%-CI] = 0.73 [0.54-0.99], 
P = 0.046 ; « environnement social x passages » : Hazard Ratio [95%-CI] = 0.97 [0.93-1.02], 
P = 0.30). Cependant, malgré une tendance positive, les individus Sitter seuls n’améliorent 
pas significativement leur performance pour trouver la zone « refuge » au cours de la 
phase d’apprentissage (Régression de Cox, « Sitter seul » Hazard Ratio [95%-CI] = 0.98 
[0.94-1.02], P = 0.51) et l’évolution de leur performance est différente par rapport aux 
individus entraînés en groupe (Régression de Cox, Sitter, « environnement social » : 
Hazard Ratio [95%-CI] = 0.79 [0.58-1.07], P = 0.13 ; « environnement social x passages » : 
Hazard Ratio [95%-CI] = 0.90 [0.87-0.92], P < 10-3). Pour chaque passage, le Hazard Ratio 
n’est jamais significativement différent du passage initial (passage 1) (Régression de Cox, 
« comparaison par rapport au passage 1 », P > 0.06 pour tous les passages de 2 à 10). 
L’ensemble de ces résultats montrent que les individus Rover et Sitter améliorent leurs 
performances au cours de cette phase, témoignant du succès de l’apprentissage des 
individus. Les individus Sitter semblent globalement plus performants que les individus 
Rover pour trouver la zone « refuge ». Il est important de noter que quel que soit la  lignée, 
les individus ont de meilleures performances lorsqu’ils sont entraînés en groupe. 
3.3 Effet de la taille du groupe sur l’apprentissage spatial 
3.3.1 Précisions sur le protocole expérimental 
L’étude précédente révèle que les performances d’apprentissage sont variables en 
fonction du contexte social (seul versus en groupe). Il semble qu’il existe une facilitation 
sociale du processus d’apprentissage, c’est -à-dire que les individus en groupe ont de 
meilleures performances pour localiser la zone « refuge » au cours de  la phase 
d’apprentissage. En faisant varier la taille du groupe, cette seconde étude s’intéresse à 
l’effet de la variation de l’environnement social sur les performances d’apprentissage des 
individus Rover et Sitter.  




Pour cette étude nous avons utilisé deux dispositifs de Heat Maze, mais contrairement à 
la première expérience, le bord de l’arène n’est pas recouvert de talc pour empêcher les 
drosophiles de sortir mais entouré d’un fil chauffant à 60°C. Grâce à cette température, les 
drosophiles ne restent pas au bord de l’arène, favorisant la recherche de la zone « refuge » 
dans l’arène.  
L’expérience s’organise en 10 passages de 5 minutes chacun au cours desquels, les 
drosophiles ont accès à l’information personnelle grâce aux 4 repères spatiaux disposés 
autour de l’arène et à l’information sociale lorsqu’ils sont en groupe.  
Dans cette étude, l’effet de la taille du groupe est testé en interaction avec le 
polymorphisme génétique du gène foraging (Rover et Sitter). Dans chaque groupe testé, 
un seul individu marqué d’un point de couleur sur le thorax est suivi. 7 tailles de groupes 
sont expérimentées :  
- 1 individu seul coloré (expérience témoin) 
- 1 individu coloré + 1 individu 
- 1 individu coloré + 2 individus 
- 1 individu coloré + 5 individus 
- 1 individu coloré + 10 individus 
- 1 individu coloré + 15 individus 
- 1 individu coloré + 20 individus 
Chaque traitement est testé chez des individus Sitter et chez des individus Rover 
aboutissant à 14 traitements différents (n = 32 réplicats).  
3.3.2 Résultats 
Grâce au fil chauffant qui augmente le renforcement négatif par la chaleur, toutes les 
drosophiles trouvent la zone « refuge » avant la fin des 5 minutes à chaque passage et 
quelle que soit la taille du groupe. Cette observation nous permet d’analyser les résultats 
en données répétées par un modèle linéaire général prenant les différents passages 
comme variable temporelle.  
Comme observé dans l’expérience précédente, les individus Rover et Sitter  améliorent 
leur performance pour localiser la zone refuge au cours des passages de la phase 
d’apprentissage (« passages » : F(7, 2769) = 5.885 ; P < 10-3 ; Figure 8).  Au fur et à mesure de 
ces 10 passages, les individus rejoignent plus rapidement la zone froide. 





Figure 8 - Effet de la taille du groupe sur la phase d’apprentissage. Performances 
d’apprentissage spatial des individus Rover (A) et Sitter (B) entraînés  seuls ou en groupe de 
2 à 21 individus, mesurées par le temps de latence avant localisation de la zone “refuge”. (N 
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Malgré une tendance, l’évolution des performances n’est pas significativement différente 
entre les deux lignées Rover et Sitter (« passages x lignée » : F(7, 2769) = 1.660 ; P = 0.099).  
Pourtant l’effet semble plus fort chez les individus Rover  (« passages », Rover : F(7, 1376) = 
5,634 ; P < 10-3 ; « passages » Sitter : F(7, 1310) = 1.796 ; P = 0.079). Ceci peut s’expliquer par 
le fait que les individus Sitter trouvent la zone « refuge » rapidement dès le premier 
passage et ne montrent par conséquent qu’une faible amélioration du temps de latence 
au cours des passages. Cette différence de performance au premier passage avait déjà été 
observée lors de la première expérience. Il est probable que les drosophiles Sitter utilisent 
de meilleures stratégies de recherche que les drosophiles Rover lorsqu’elles sont naïves 
facilitant la localisation de la zone cible.  
Il est important de noter que l’augmentation de la taille du groupe a un effet significatif 
sur l’amélioration des performances d’apprentissage chez les individus Rover et Sitter 
(« passages x taille du groupe » : F(7, 2769) = 2.247 ; P = 0.017). On voit sur la figure 8 que 
plus la taille du groupe augmente plus les temps de latence sont bas.  
L’analyse des données montre une différence globale des temps de latence des individus 
Rover et Sitter (« lignée », effet inter-sujets : F(1, 356) = 18.332 ; P < 10-3). Ce résultat peut 
s’expliquer par de meilleures performances générales des individus Sitter par rapport aux 
individus Rover (Figure 8). Plusieurs hypothèses peuvent être formulées pour expliquer 
ce résultat. Les drosophiles Sitter pourraient être plus sensibles au renforcement négatif 
par la température et de ce fait être plus active pour la recherche de la zone froide. Des 
études se sont intéressées à une possible variation de la thermo-tolérance entre les 
individus Rover et Sitter (Gioia et Zars 2009; A. Chen et al. 2011). Mais les résultats 
montrant que les individus Rover et Sitter ont la même tolérance à l’augmentation de la 
température jusqu’à 43°C présentant des taux d’activité et des capacités d’apprentissage 
similaires nous permettent de rejeter cette hypothèse. Dans une seconde hypothèse, on 
s’intéresse aux possibles variations de stratégies de recherche utilisées par les individus 
Rover et Sitter qui pourraient expliquer la différence de performance de recherche. Cette 
hypothèse sera testée dans la suite de ce travail de recherche.  
L’interaction significative entre la lignée et la taille du groupe (« taille du groupe x 
lignée » : F(1, 356) = 4.822 ; P = 0.029) témoigne d’une variation des effets de la taille du 
groupe sur les deux lignées Rover et Sitter. La figure 8 montre que les individus Sitter ont 
de très bonnes performances dès qu’ils sont plus de 2 dans l’arène tandis que les individus 
Rover améliorent plus progressivement leurs performances avec la taille du groupe. Cette 




observation suggère que les individus Sitter seraient plus sensibles à l’information sociale 
et bénéficieraient des avantages des interactions sociales pour de très petites tailles de 
groupe. Les individus Rover eux ne semblent bénéficier de cette facilitation sociale que 
lorsque le nombre d’individus augmente au-delà de 6 individus. On note cependant 
qu’avec l’augmentation de la taille du groupe, les performances des individus Rover et 
Sitter n’évoluent plus au cours des passages de la phase d’apprentissage. On peut 
supposer que le nombre d’individus devient suffisamment grand pour augmenter la 
probabilité qu’un individu trouve la zone refuge, l’apprentissage est alors inexistant ou 
tout du moins non visible par cette méthode expérimentale.    
3.4 Etude des stratégies de recherche spatiale au cours de la phase 
d’apprentissage 
Suite à l’observation des différences de performance de localisation de la zone « refuge » 
au cours de la phase d’apprentissage entre les individus Rover et Sitter et relatifs à la 
variation de l’environnement social, nous nous sommes intéressés aux variations 
possibles de stratégies de recherche. Dans une précédente étude utilisant le dispositif du 
Heat Maze, Foucad et al. (2010) ont montré que les drosophiles utilisaient de plus en plus 
de stratégies de recherche spatiale au cours de la phase d’apprentissage pour localiser la 
zone « refuge » lorsqu’elles avaient accès aux repères visuels. La question est alors de 
savoir si les individus Rover et Sitter utilisent différentes stratégies de recherche et si ces 
stratégies peuvent être influencées par l’environnement social.  
Pour répondre à cette question, les vidéos réalisées au cours de l’expérience sur les effets 
de la taille du groupe sont analysées grâce à C-trax (Branson et al. 2009). Il s’agit d’un 
programme libre conçu spécialement pour permettre l’analyse du comportement des 
drosophiles en déplacement libre en deux dimensions grâce au suivi de leurs trajectoires. 
Ce programme est capable de suivre individuellement un grand nombre de drosophiles 
sur de longues périodes de temps sans perdre l’identité des individus.  
Afin d’étudier l’effet de l’environnement social sur les stratégies de recherche, deux 
contextes différents sont testés, les individus seuls et les individus en groupe de 6. Grâce 
à l’analyse de C-trax, les trajectoires de tous les individus sont données en coordonnées x, 
y à partir desquelles un programme automatisé sous R permet d’identifier les différentes 
stratégies de recherche utilisées.   
 




3.4.1 Classification des stratégies de recherche 
Les stratégies de recherche sont définies grâce à l’algorithme de Wolfer et Lipp (2001). 
Tout comme chez les rongeurs (Garthe, Behr, et Kempermann 2009), ces stratégies de 
recherche sont classées en 7 catégories (Figure 9). 
Le premier type de recherche est la thigmotaxie qui fait référence à une forte tendance 
des individus à rester à proximité des bords de l’arène (plus de 50% du temps). On peut 
associer généralement ce  comportement à un stress ou une centro-phobie.  
La thigmotaxie est souvent suivie de la recherche aléatoire durant laquelle les individus 
explorent toute l’arène. Cette stratégie est détectée lorsque la trajectoire de l’individu 
couvre une grande surface de l’arène (plus de 60%).  
Les stratégies de recherche dites non spatiales comprennent tout d’abord le scan, 
lorsque l’individu concentre sa recherche au centre de l’arène, place à laquelle les repères 
spatiaux sont plus visibles. Cette stratégie est détectée lorsque l’individu reste à une faible 
distance du centre de l’arène. La deuxième stratégie de recherche non spatiale est  la 
recherche en chaîne pendant laquelle l’individu recherche principalement dans une 
Figure 9 - Représentation schématique détaillée de la classification des stratégies de 









zone annulaire à une distance précise du bord correspondant à la distance de localisation 
de la zone « refuge ». Nous avons défini cette stratégie par la présence de l’individu dans 
la zone annulaire de 3 cm de large et l’occurrence d’au moins 10 événements en chaîne 
par mètre de distance parcourue. Un événement est répertorié en chaîne lorsque la 
drosophile passe en série par au moins 3 des 12 points virtuels placés dans la zone 
annulaire.  
Certains individus utiliseront finalement les stratégies de recherche spatiale. La 
recherche dirigée par exemple est caractérisée par une recherche centrée dans un 
corridor entre la zone cible et le point de départ. Cette stratégie est détectée en calculant 
la proportion du temps passé par l’individu dans un corridor de 6 cm entre le point de 
départ et le centre de la zone « refuge ». La recherche focalisée est détectée, elle, lorsque 
l’individu va chercher immédiatement aux alentours de la zone froide.  La distance 
parcourue pour atteindre les environs de la zone « refuge » et la distance moyenne au 
centre de cette même zone doivent être très courtes. Pour finir, la meilleure stratégie 
possible est la recherche directe lorsque l’individu se dirige directement sur la zone 
« refuge ». Cette stratégie est détectée en utilisant une variable d’erreurs de recherche 
cumulées dans laquelle la déviation du trajet direct optimal est calculée en prenant en 
compte le point de départ de l’individu et sa vitesse moyenne.  
Au cours de l’analyse, l’exclusion des différentes stratégies se fait dans un ordre bien 
précis, du plus spatial au moins spatial du fait de de la nature moins spécifique de 
certaines stratégies (Figure 10).  
Figure 10 - Ordre d’exclusion des stratégies de recherche spatiale. 




3.4.2 Les différentes stratégies de recherche utilisées au cours de l’apprentissage 
chez les drosophiles Rover et Sitter 
L’algorithme utilisé au cours de cette analyse a permis de reconnaître 91 % des 
trajectoires des individus seuls et 83 % des trajectoires des individus en groupe. Pour plus 
de clarté, les stratégies de recherches sont regroupées comme présenté dans la figure 9 : 
les recherches spatiales comprennent la recherche directe, la recherche focalisée et la 
recherche dirigée. Les recherches non-spatiales comprennent le scan et la recherche en 
chaîne. On considère ainsi que les stratégies de recherches spatiales font appel à 
l’utilisation des repères spatiaux lorsque l’individu est seul dans l’arène. Les stratégies de 
recherche non spatiales sont caractérisées par un échantillonnage de l’environnement 
sans préférence particulière pour les repères spatiaux. Les résultats ont été analysés par 
des tests de student permettant de comparer les moyennes des stratégies utilisées par les 
individus Rover et Sitter, seul ou en groupe.  
Lorsque l’individu est seul dans l’arène, il n’y a pas de différences significatives 
d’utilisation des différentes stratégies chez les individus Rover et Sitter (P>0.05). Dans 
l’ensemble, ils utilisent majoritairement les stratégies de recherches non-spatiales (scan 
et recherche en chaîne) pour localiser la zone refuge (38 à 40 % des cas, Tableau 2). La 
stratégie de recherche spatiale est aussi fortement utilisée par les deux lignées (20 %).  
 
Tableau 2 - Pourcentage de stratégies de recherches utilisées par les individus Rover et 
Sitter seuls ou en groupe de 6 individus.  
Ce tableau révèle un autre résultat important concernant la thigmotaxie. Il semble que les 
individus seuls utilisent beaucoup la thigmotaxie ce qui peut être lié au fait qu’ils 
subissent très probablement un stress important lorsqu’ils se retrouvent seuls dans 
l’arène. Les individus Rover semblent rester plus sur les bords de l’arène que les individus 
Sitter. Cette observation peut être associée à une sorte de centro-phobie qui pousserait 








Spatial 20.5 27.2 20 37.1 
Non-Spatial 38.4 46.8 40.6 41.4 
Thigmotaxie 33 8.8 23.5 5.6 
Aléatoire 1.6 1.4 2.7 0.8 
Non reconnu 6.5 15.8 13.2 15.1 




les individus à chercher une issue sur les pourtours de l’arène plutôt que d’explorer 
l’ensemble de l’arène.  
3.4.3 Les effets du contexte social sur l’utilisation des stratégies de recherches 
Les stratégies utilisées par les individus Rover et Sitter en groupe sont significativement 
différentes des stratégies de recherche solitaire (P<10-3). De manière générale, la 
présence d’autres congénères semble favoriser les stratégies de recherche non-spatiales 
et spatiales (Tableau 2). Ce résultat peut s’expliquer en partie par la diminution très 
importante de la thigmotaxie autant chez les individus Rover que chez les individus Sitter 
lorsqu’ils sont en groupes (P<10-3 ; Tableau 2). Il est probable que lorsqu’ils sont en 
groupe, les individus sont moins stressés, leur centro-phobie diminue et ils s’aventurent 
davantage vers le centre de l’arène. Pour autant, le pourcentage de recherche aléatoire 
n’augmente pas. Le groupe favorise plutôt les recherches non-spatiales et spatiales. 
L’augmentation de ces stratégies peut s’expliquer par le fait que la présence d’autres 
congénères apporte une information supplémentaire sur la localisation de la zone refuge 
puisqu’ils ont accès à l’information sociale.  Les recherches sont donc plus orientées vers 
des zones fortement fréquentées par les individus que ce soit la zone annulaire (recherche 
en chaîne), ou aux alentours de la zone « refuge » (scan ou recherches spatiales).    
3.4.4 Etude qualitative des changements de stratégies en fonction du contexte 
Les variations observées en lien avec le contexte social peuvent être associées à une 
facilitation sociale qui impacterait directement les stratégies de recherche et par 
conséquent les distances parcourues. La distance parcourue et la distance moyenne au 
centre de l’arène sont des paramètres qualitatifs qui nous permettent d’analyser plus 
précisément les variations de stratégies. Ces paramètres ont été analysés grâce  à une 
ANOVA prenant en considération la variabilité intra-individuelle, la lignée et le contexte 
social. Le polymorphisme génétique affecte la position des drosophiles (P<0.01), les 
individus Rover restant en moyenne plus éloignés du centre de l’arène que les drosophiles 
Sitter (Figure 11). De même, le contexte social influence la distance des drosophiles Rover 
et Sitter au centre de l’arène (P<0.05). Les individus s’aventurent davantage vers le centre 
de l’arène lorsqu’ils sont en groupe.  
Par ailleurs, il semble que les individus Rover parcourent une distance plus importante 
que les individus Sitter, quel que soit le contexte social (Figure 12). Mais le résultat le plus 
important de ce graphique est que la distance parcourue est toujours plus faible (autant 




pour les Rover que pour les Sitter) lorsqu’ils sont en groupe (P<10-3).  Ce résultat 
corrobore l’observation d’une augmentation des stratégies de recherche spatiale et non-
spatiale dans un contexte de recherche en groupe. 
  
Figure 11 - Courbes de tendance de l’évolution de la 
distance moyenne au centre de l’arène au cours de 
l’apprentissage spatial chez les individus Rover et Sitter 
testés seuls ou en groupes. (1 stdU = 90 mm ) 
Figure 12 - Courbes de tendance des longueurs 
moyennes des trajectoires au cours de la phase 
d’apprentissage pour les individus Rover et Sitter 
seuls ou en groupes.  
 




4 La phase de test 
L’objectif principal de la phase de test est de déterminer si l’amélioration des 
performances des individus à trouver la zone refuge est essentiellement due à l’utilisation 
de l’information personnelle fournie par les repères visuels spatiaux ou à l’utilisation de 
l’information sociale apportée par la présence des congénères. On pourra ainsi établir 
l’effet du polymorphisme sur l’utilisation des informations personnelles et sociales. Enfin, 
en comparant les performances des individus seuls ou en groupes, on pourra déterminer 
si la présence d’autres individus facilite l’apprentissage et l’utilisation des informations 
pour localiser la zone « refuge ».   
La phase de test suit immédiatement la phase d’apprentissage et consiste en un unique 
passage de 5 minutes. Au cours des expériences de ce premier chapitre, nous avons 
pratiqué 2 phases de test différentes.  
4.1 Rotation des repères spatiaux : perturbation de l’information 
personnelle 
4.1.1 Protocole expérimental 
Afin de tester l’utilisation des informations personnelles et sociales par les individus, le 
dispositif expérimental Heat Maze permet de manipuler les informations disponibles au 
cours de la phase de test. Dans la première expérience, on effectue, une rotation de 180° 
des repères spatiaux juste avant la phase de test en gardant la position de la zone « refuge» 
constante (Figure 13). De cette façon, si les drosophiles utilisent préférentiellement 
Figure 13 - Protocole expérimental de la phase de test. Rotation des repères spatiaux 








l’information personnelle en associant la position de la zone « refuge » avec la disposition 
des repères spatiaux apprise pendant la phase d’apprentissage, leur performance pour 
trouver la zone « refuge » pendant la phase de test va diminuer. Au contraire, on s’attend 
à un moindre effet sur les performances des individus s’ils utilisent principalement 
l’information publique. D’après les précédents résultats et certaines études menées sur 
les effets de la taille du groupe (Couzin 2009; Morand-Ferron et Quinn 2011), la vitesse 
de localisation de la position de la zone cible pourrait être influencée par la taille du 
groupe. On s’attend à une utilisation accrue des informations publiques lorsque la taille 
du groupe augmente.  
Afin d’évaluer l’effet de la phase de test sur les performances des individus on mesure le 
temps de latence pour rejoindre la zone refuge. A la fin de l’expérience, tous les individus 
n’ont pas rejoint la zone refuge mais ils sont pris en compte dans les analyses statistiques 
grâce au modèle de régression de Cox qui permet de les comptabiliser en tant qu'échecs.   
4.1.2 Résultats  
Figure 14 - Performances (mesurées en temps de latence) des individus Rover et Sitter 
entraînés seuls ou en groupe au cours des phases d’apprentissage et de test.    
 




Les individus Rover et Sitter entraînés seuls montrent tous deux une forte réponse à la 
rotation des repères spatiaux. Leurs performances diminuent fortement au cours de la 
phase de test par rapport au dernier passage de la phase d’apprentissage, il en résulte une 
forte augmentation du temps de latence pour trouver la zone « refuge » (Figure 14 ; 
Régression de Cox, « Rover » : Hazard Ratio [95%-CI] = 0.37 [0.2-0.67], P = 0.001 ; 
« Sitter » : Hazard Ratio [95%-CI] = 0.35 [0.18-0.67], P = 0.002). Ces résultats montrent 
que lorsqu’ils sont seuls, les deux variants phénotypiques sont capables d’utiliser 
l’information personnelle apportée par les repères spatiaux visuels pour localiser la zone 
froide. Les individus Rover et Sitter sont donc capables d’apprendre et d’utiliser une 
information de leur environnement physique lorsqu’elle constitue la seule source 
d’information disponible. 
Les résultats différent significativement lorsque l’apprentissage a lieu en présence de 
l’information sociale. Bien que l’effet soit moins marqué lorsqu’ils sont en groupe, la 
performance des individus Rover pour localiser la zone « refuge » diminue au cours de la 
phase de test, témoignant de l’utilisation des repères spatiaux lors de la recherche spatiale 
(Régression de Cox, « Passages » : Hazard Ratio [95%-CI] = 0.70 [0.57-0.86], P = 0.001). Il 
est intéressant de noter que les Sitter testés en groupe trouvent la zone « refuge » aussi 
efficacement pendant la phase de test qu’à la fin de la phase d’apprentissage, malgré la 
rotation des repères spatiaux (Figure 14 ; Régression de Cox, « passages » : Hazard Ratio 
[95%-CI] = 0.94 [0.78-1.12], P = 0.72). On note donc une différence entre les réponses des 
individus Rover et Sitter aux changements de contexte social.  
Les individus Sitter tendent à répondre différemment à la rotation des repères spatiaux 
en fonction du contexte social (Régression de Cox, « environnement social » : Hazard Ratio 
[95%-CI] = 1.02 [0.83-1.04], P = 0.09 ; « environnement social x passage » : Hazard Ratio 
[95%-CI] = 0.61 [0.33-1.1], P = 0.051). Cependant, malgré une tendance générale visible, 
les différences d’effet de l’environnement social (seul vs en groupe) sur les performances 
des individus Rover et Sitter face au changement des repères spatiaux visuels n’est pas 
significatif (Régression de Cox : « lignée x environnement social x passage » : Hazard Ratio 
[95%-CI] = 0.56 [0.25-1.18], P = 0.12).  
Ces résultats laissent supposer que les individus Rover utilisent principalement les 
repères spatiaux pour s’orienter même en présence d’autres individus. Cependant, le 
temps de latence au cours de la phase de test est beaucoup plus faible lorsque les individus 
Rover sont en groupe. Il est fort probable que les drosophiles Rover utilisent aussi 




l’information sociale lorsqu’elle est disponible. Cette hypothèse pourrait expliquer la 
meilleure performance des individus Rover en groupe.  Pour les individus Sitter en 
groupe, l’information sociale semble relativement plus importante que pour les individus 
Rover : il semblerait que la position des autres drosophiles importe plus pour les 
drosophiles Sitter que la position des repères spatiaux pour localiser la zone « refuge ». Il 
existe donc un équilibre entre l’utilisation de ces deux sources d’informations. Si en 
groupe, les individus Rover semblent utiliser relativement plus l’information personnelle 
que les drosophiles Sitter, tous deux utilisent aussi l’information sociale.   
Lorsque l’on s’intéresse à la première drosophile qui trouve la zone «refuge », on note que 
le temps requis pour accéder à la zone froide augmente entre le dernier passage de la 
phase d’apprentissage et le passage de la phase de test dans les groupes de Rover 
(ANCOVA avec « passage » comme co-variable et le réplicat du groupe en effet aléatoire ;  
F(1,21) = 3.8 ; P = 0.03) mais pas dans les groupes de Sitters (F(1,21) = 1.003 ; P = 0.5). Cette 
observation nous permet de supposer que les individus Sitter introduits dans l’arène ont 
initialement de meilleures performances de recherche, indépendamment des repères 
spatiaux, et que ces performances sont ensuite améliorées grâce à l’information sociale 
apportée par les autres individus qui accèdent progressivement à la zone « refuge ». Grâce 
à la précédente étude des stratégies de recherche spatiale au cours de la phase 
d’apprentissage (section 3.3), on peut expliquer cette différence par la plus forte tendance 
à la thigmotaxie des individus Rover. Cette même étude avait révélé aussi que les 
individus Sitter parcouraient des distances plus courtes et s’aventuraient davantage vers 
le centre de l’arène. Ces observations peuvent en partie expliquer la facilité avec laquelle 
l’individu Sitter trouve la zone « refuge » malgré la rotation des repères « spatiaux ».  
Cette observation vient perturber l’hypothèse initiale selon laquelle les individus Rover 
utiliseraient plus d’information personnelle que les individus Sitter lorsqu’ils sont en 
groupe. Le temps de latence pour le premier individu Sitter étant plus court que pour le 
premier individu Rover, l’information sociale devient alors plus rapide et efficace chez les 
individus Sitter et pourrait expliquer la différence de temps mis par les individus Rover 
et Sitter pour rejoindre la zone refuge même s’ils utilisent tous deux l’information sociale.  
Une expérience supplémentaire est nécessaire afin de préciser l’utilisation des 
informations par ces deux lignées.  
 




4.2 Changement d’arène : conflit entre l’information personnelle de 
l’individu et l’information du groupe 
4.2.1 Protocole expérimental 
Pour le second type de phase de test, l’expérience nécessite l’utilisation de deux dispositifs 
de Heat Maze simultanément (Figure 15). La phase d’apprentissage est la même sauf que 
dans un dispositif, les drosophiles sont entraînées à localiser la zone « refuge » à proximité 
du repère « étoile » alors que dans le second dispositif, les individus apprennent à localiser 
la zone « refuge » à proximité du repère « losange » (soit le repère opposé à l’étoile). 
Dans chaque groupe d’individus testé, une drosophile est marquée d’un point de peinture 
acrylique sur le thorax. Seul cet individu marqué est suivi sur chaque passage lors de 
l’analyse vidéo.  
A la fin de la phase d’apprentissage, toutes les drosophiles sont enlevées de l’arène et les 
drosophiles non marquées sont placées de nouveau dans leur arène initiale mais les deux 
drosophiles marquées sont échangées entre les deux arènes. Le dernier passage est alors 
effectué sans rotation des repères spatiaux. Pour ces deux drosophiles marquées, la 
position des repères spatiaux n’indique plus la localisation de la zone « refuge ». En 
Figure 15 - Protocole expérimental de la phase de test avec changement d’arène.  
Représentation schématique du protocole expérimental avec changement d’arène lors de la 
phase de test. Au passage 11, deux individus sont échangés entre les deux arènes. 




revanche, pour les drosophiles non marquées des deux groupes, l’information 
personnelle conférée par ces repères est toujours valide.  Dès lors, si les drosophiles 
marquées utilisent l’information personnelle, elles seront perturbées par ce changement 
d’arène et leur performance se trouvera amoindrie tandis que si elles suivent 
l’information sociale (qui reste cohérente) en observant les autres individus du groupe, 
elles trouveront la zone « refuge » aussi rapidement que pendant la phase 
d’apprentissage.   
Dans ce deuxième protocole, les drosophiles font donc face à un conflit entre utiliser leur 
propre information personnelle et utiliser l’information sociale qui donne un message 
contraire.   
4.2.2 Résultats 
Comme observé précédemment, les individus Rover et Sitter augmentent leurs 
performances pour localiser la zone « refuge » au cours de la phase d’apprentissage 
(Régression de Cox, « Rover » : Hazard Ratio [95%-CI] = 1.08 [1.04-1.12], P <10-3; « Sitter » 
: Hazard Ratio [95%-CI] = 1.06 [1.02-1.11], P = 0.001 ;  Figure 16).   
Figure 16 - Résultats : conflit entre information personnelle et information sociale. 
Performances d’apprentissage des individus marqués Rover et Sitter entraînés en groupe 
mesurées en temps de latence pour localiser la zone cible (N=50 pour chacune des lignées).  
 




Suite à la première expérience, les prédictions pour cette seconde expérience était que les 
individus Sitter seraient moins affectés par le changement d’arène que les individus Rover 
car les informations sociales semblent plus importantes pour les individus Sitter pour 
localiser la zone « refuge ». 
Il est important de noter que comme dans la précédente étude, le génotype de la 
drosophile suivie (marquée) est le même que celui des drosophiles du groupe (soit Rover 
soit Sitter). Ainsi, le facteur « génotype du groupe » et « génotype de l’individu suivi » sont 
confondus et il n’est pas possible de distinguer l’utilisation de la production 
d’informations sociales par les différents génotypes.  
Le résultat le plus important de l’expérience 2 montre que les individus Rover et Sitter 
sont affectés différemment par le conflit qui a lieu entre les deux derniers passages 
(Régression de Cox : « lignée x passages » : Hazard Ratio [95%-CI] = 1.48 [1.10-1.99], P = 
0.009). Au cours du dernier passage, les drosophiles suivies (marquées) sont en phase de 
test alors que pour les autres individus présents dans l’arène, il s’agit d’un 11ème passage 
comme les autres. Lors de cette phase de test, la performance des individus Rover diminue 
significativement alors que les individus Sitter localisent la zone « refuge » aussi 
rapidement que pendant la phase d’entraînement (Figure 16 ; Régression de Cox : 
« Rover » : Hazard Ratio [95%-CI] = 0.61 [0.38-0.97], P =0.03 ; « Sitter » : Hazard Ratio 
[95%-CI] = 0.9 [0.5-1.33], P = 0.43). 
Pendant la première minute de ce 11ème passage, les drosophiles Rover ont tendance à 
passer significativement plus de temps que les drosophiles Sitter dans le quadrant 
correspondant à la précédente localisation de la zone « refuge » en accord avec la 
disposition des repères spatiaux  lors de la phase d’apprentissage (Mean ± SE : « Rover » 
: 13.7±1.5, « Sitter » : 8.2±1.7 ; paired sample t-test : t = 4.74, P < 10-3).  Ce résultat confirme 
l’hypothèse selon laquelle, pendant la phase d’apprentissage, les individus Rover 
améliorent leur performance pour localiser la zone froide en utilisant préférentiellement  
les repères spatiaux alors que les individus Sitter améliorent leur performance en 
utilisant de plus en plus les informations sociales.  
Ces résultats fournissent aussi des informations sur la puissance de ces associations. Dans 
un groupe de Rover, malgré le fait que la plupart des drosophiles réussissent très bien à 
trouver la zone froide au cours des précédents passages, les individus n’utilisent pas plus 
le groupe comme source d’informations (ou les individus du groupe Rover n’apportent 
pas d’informations sociales). Dans un groupe de Sitter, malgré le fait que les individus sont 




face à un changement de situation dans leur environnement physique, leur performance 
reste la même. On en déduit que les drosophiles Sitter utilisent progressivement plus 
d’informations sociales au cours de la phase d’apprentissage (ou les individus Sitter du 
groupe produisent plus d’informations sociales que les individus du groupe de Rover).   
4.3 Effet de la taille du groupe sur l’utilisation des informations lors de 
la phase de test 
Les précédentes études témoignent de l’importance de l’interaction entre une variation 
génétique et l’environnement sociale sur l’équilibre entre utilisation des informations 
personnelles et sociales. Les individus Sitter étant plus sensibles à l’information sociale 
que les individus Rover, on cherche à savoir si l’augmentation de la taille du groupe 
pourrait avoir des conséquences différentes sur ces deux lignées. Certaines études 
montrent qu’il peut être plus avantageux d’utiliser l’information sociale lorsqu’elle est 
apportée par un plus grand nombre d’individus (Giraldeau, Valone, et Templeton 2002). 
On s’attend à ce que les individus Sitter utilisent l’information sociale même lorsque la 
taille du groupe est faible tandis que les individus Rover pourraient nécessiter un plus 
grand nombre d’informateurs pour utiliser cette source d’information.  
4.3.1 Précisions sur le protocole expérimental 
Au cours de cette expérience, 2 dispositifs de Heat Maze sont utilisés suivant le protocole 
exposé dans l’expérience précédente (Figure 16). Après 10 passages d’apprentissage, les 
drosophiles suivies sont échangées entre les deux arènes dont les repères spatiaux sont 
inversés. De cette façon, les repères spatiaux constituant l’information personnelle ne 
sont plus valides tandis que les individus du groupe source d’informations sociales 
indiquent correctement la localisation de la zone « refuge ». Cependant, contrairement 
aux précédentes expériences, les bords de l’arène ne sont pas recouverts de talc, mais 
entourés d’un fil chauffant électrique à 60°C, empêchant les drosophiles de sortir. Les 
résultats obtenus ici ne sont donc pas directement comparables aux précédents, mais 
apportent certaines précisions sur les variations d’utilisation des informations 
personnelles et sociales.  
4.3.2 Résultats 
On compare les temps de latence des individus pour trouver la zone refuge entre le 
dernier passage de la phase d’apprentissage (passage 10) et le passage 11 constituant la 




phase de test au cours de laquelle les drosophiles suivies sont échangées entre les 2 
arènes.  
Le fil chauffant autour de l’arène crée un renforcement négatif plus important pour les 
drosophiles qui rejoignent plus rapidement la zone « refuge ». Toutes les drosophiles ont 
rejoint la zone froide avant la fin de l’expérience. L’absence d’échec nous permet 
d’analyser les résultats par à un modèle linéaire général d’analyse en données répétées. 
Les passages 10 et 11 correspondent à la variable temporelle, permettant de suivre les 
variations pour chaque individu.  
Les performances des individus Rover et Sitter sont affectées par le changement d’arène 
(« Passages » : F(1, 424) = 39.173 ; P < 10-3 ; Figure 17), et cet effet est sensible à la variation 
de la taille du groupe (« Passages x Taille du groupe » : F(1, 424) = 14.879 ; P < 10-3). D’après 
ces analyses de données et l’observation de la figure 17, on voit une amélioration des 
performances de localisation de la zone « refuge » pour les deux lignées lorsque la taille 
du groupe augmente. Ceci témoigne de la facilitation sociale lors de la recherche en 























Figure 17 - Effet de la taille du groupe sur l’utilisation des informations personnelles et 
sociales. Les performances des individus Rover et Sitter sont mesurées en temps de latence 
(secondes) correspondant au temps mis par les individus pour trouver la zone « refuge ». Les 
performances sont données pour le dernier passage de la phase d’apprentissage (passage 10 
en bleu) et le passage 11 de la phase de test (en gris). 




Si la lignée n’a pas d’effet sur les variations intra-individuelles entre ces deux passages 
(« Passages x Lignées » : F(1, 424) = 0.119 ; P = 0.73) l’étude des variations interindividuelles 
montrent un effet général de la variation génétique sur les performances des individus 
lors du passage de test (« Lignée » : F(1, 424) = 6.859 ; P = 0.009 ; « Lignée x Taille du 
groupe » : F(1, 424) = 5.684 ; P = 0.018). 
D’après la figure 17, le changement d’arène lors de la phase de test a un effet sur les 
performances des individus Sitter pour de très faibles tailles de groupe, de 1 à 2 individus. 
Ce résultat témoigne de la capacité d’utilisation des informations personnelles par les 
individus Sitter lorsque l’information sociale est inexistante ou réduite. Les repères 
spatiaux étant inversés dans l’arène de la phase de test par rapport à l’arène de la phase 
d’apprentissage, les individus utilisant cette source d’informations mettent plus de temps 
à localiser la zone « refuge ». Cependant, dès que la taille du groupe est supérieure à 2 
individus, l’effet du changement d’arène diminue fortement suggérant que les individus 
utilisent alors majoritairement l’information sociale apportée par les individus du groupe 
dont l’information personnelle est toujours valide. Lorsque leur information personnelle 
est en conflit avec l’information sociale du groupe, les individus Sitter semblent privilégier 
l’information sociale. 
On observe ce même effet du changement d’arène chez les individus Rover pour des 
groupes de 1 à 5 individus. Les individus Rover utilisent donc préférentiellement 
l’information personnelle lorsque le nombre d’individus informateurs est réduit ce qui 
affecte leur performance lors de la phase de test. Dès que la taille du groupe devient plus 
importante (au-delà de 5 individus), l’effet du changement d’arène n’est plus visible 
témoignant de l’utilisation préférentielle de l’information sociale lorsque le nombre 
d’informateurs devient important. Ce résultat semble contredire les observations faites 
au cours de précédentes expériences menées avec 10 individus et dans lesquelles les 
groupes de 10 drosophiles Rover étaient perturbées par le changement d’arène. Mais les 
résultats ne sont pas réellement comparables car en ajoutant un fil chauffant à 60°C dans 
ce dispositif, on a réduit les possibilités de thigmotaxie et le renforcement négatif plus 
important entraîne un stress supplémentaire pour les drosophiles. Une précédente étude 
a montré que l’augmentation de la température ambiante (comme c’est le cas avec le fil 
chauffant) entraînait une augmentation de la vitesse de déplacement des drosophiles et 
de leur activité (A. Chen et al. 2011). Il est probable que l’augmentation du renforcement 
négatif nous empêche d’observer les différences entre les individus Rover et Sitter et le 
véritable effet de la taille du groupe.   




Sans comparaisons possibles avec les précédentes expériences, ces résultats soulignent 
cependant une interaction entre la taille du groupe et les variations génétiques sur les 
performances d’utilisation des informations par les drosophiles.  
5 Discussion 
La présente étude met en évidence une influence génétique sur la variation de l’équilibre 
entre utilisation des informations personnelles et sociales. Les résultats montrent que les 
individus Rover augmentent leur capacité à détecter la zone « refuge » au cours de la 
phase d’apprentissage en associant sa position avec les repères spatiaux visuels ; ils 
semblent moins sensibles au contexte social. Au contraire, les individus Sitter ne 
montrent pas autant d’amélioration de leur capacité à localiser la zone « refuge » lorsqu’ils 
sont entraînés seuls mais montrent une importante facilitation sociale quand ils sont en 
groupe.  
Deux hypothèses plausibles et non exclusives peuvent expliquer le fait que les drosophiles 
Sitter réussissent mieux dans un contexte de recherche en groupe. Premièrement, il est 
possible que les drosophiles Sitter soient plus aptes à utiliser les informations sociales 
que les drosophiles Rover. C’est-à-dire qu’elles porteraient progressivement plus 
d’attention à la position et au comportement des autres individus présents dans l’arène. 
Devant la réussite des individus à trouver la zone refuge au cours des passages, les 
individus Sitter associeraient leur position comme un indice fiable de la localisation de la 
zone « refuge ». Selon cette hypothèse, les drosophiles Sitter se fient davantage à 
l’information sociale que les individus Rover. Deuxièmement, il est possible que le 
comportement des individus Sitter change de façon visible lorsqu’elles entrent dans la 
zone froide et que les autres drosophiles apprennent à associer ce changement de 
comportement avec la localisation de la zone « refuge ». Selon cette hypothèse, le 
comportement des individus Rover ne changerait pas de manière aussi marquée. Les 
différences observées ne résulteraient donc pas d’une différence d’utilisation de 
l’information sociale entre les individus Rover et Sitter, mais d’une différence de 
production de cette information sociale par inadvertance. Une étude théorique a montré 
notamment un lien entre la variation de production d’informations et la personnalité des 
individus (Botero et al. 2010). Il en résulte un polymorphisme de production 
d’informations au sein d’une population comme pour l’hirondelle rustique chez qui 
l’allocation des ressources varie pour produire l’ornementation des plumes chez des 




mâles de même qualité (Muñoz et al. 2008). Chez les drosophiles, les phéromones 
constituent un signal de communication très important dont la production peut être 
contrôlée par les facteurs génétiques (Ferveur 2005). On peut supposer qu’une variation 
qualitative ou quantitative de production de ces signaux chimiques pourrait expliquer les 
différences observées entre les individus Rover et Sitter. Pour déterminer la validité de 
ces hypothèses (non exclusives), il serait intéressant de tester les performances 
d’apprentissage spatial d’un individu Rover ou Sitter alternativement dans un groupe de 
Rover ou de Sitter. De cette façon, si les performances des individus varient en fonction 
du génotype du groupe on pourrait conclure sur une variation de production 
d’informations. Dans le cas contraire, l’hypothèse d’une différence de sensibilité et de 
perception des informations sociales seraient privilégiée.  
Que la différence génotypique de ce comportement affecte l’utilisation ou la production 
(ou les deux) d’informations sociales, ces expériences démontrent que les individus Sitter 
entraînés en groupe ont de meilleures performances que les individus isolés, comme l’ont 
montré de précédentes études sur les avantages des comportements collectifs sur les 
actions individuelles (Couzin 2009; Morand-Ferron et Quinn 2011).  
L’étude des stratégies de recherche permet d’expliquer en partie l’amélioration des 
performances des individus en groupe. D’une part les individus Rover et Sitter effectuent 
moins de thigmotaxie lorsqu’ils sont en groupe, ils s’approchent davantage du centre de 
l’arène et parcourent de plus petites distances. Ces résultats reflètent une facilitation 
sociale de la recherche en groupe. D’autre part, l’augmentation des stratégies de 
recherches spatiales et non spatiales lors de l’apprentissage est en accord avec 
l’apprentissage des informations qu’elles soient personnelles ou sociales et favorise donc 
l’efficacité de la recherche en groupe. L’évolution des stratégies de recherche selon le 
contexte social témoigne de la facilitation sociale et concorde avec l’amélioration des 
performances d’apprentissage des individus.  
Cependant, si les variations de stratégies de recherche permettent de comprendre en 
partie l’évolution des performances en fonction du contexte social, elles ne permettent 
pas d’expliquer les différences d’utilisation des informations personnelles et sociales. Le 
fait que les individus utilisent plus de stratégies de recherches spatiale et non spatiale ne 
permet pas de déterminer le type d’information utilisé. Qu’elles soient tirées de 
l’observation des repères spatiaux ou de l’observation d’autres individus, ces 
informations guident toutes vers une même zone. Il n’est donc pas surprenant de ne pas 




observer de différences de stratégies de recherche entre les individus Rover et Sitter mais 
bien un effet de la variation de l’expression du gène foraging sur l’utilisation des 
informations personnelles et sociales.  
Les différences d’utilisation des informations personnelles et sociales peuvent dépendre 
de leurs coûts relatifs. Lorsque les individus Sitter sont isolés, leur performance 
d’apprentissage est beaucoup plus faible et s’améliore très efficacement lorsqu’ils 
bénéficient de l’information sociale en groupe. D’un autre côté, les individus Rover 
réussissent bien à apprendre la localisation de la zone « refuge » lorsqu’ils sont isolés en 
utilisant l’information personnelle. La présence d’autres individus apporte peu 
d’amélioration.   
Il est important de noter que la différence observée entre les individus Rover et Sitter 
n’est pas due à une simple différence innée de tendance d’agrégation. Lorsque les 
individus Rover et Sitter sont naïfs, au cours du premier passage, leurs performances sont 
équivalentes. C’est seulement au cours des différents passages que les drosophiles Sitter 
augmentent progressivement leur utilisation de l’information sociale. Comment les 
individus estiment leur performance, la valeur des différentes sources d’information et la 
nature du mécanisme neural sous-jacent qui permet ce choix comportemental restent des 
questions à élucider. Il semble cependant que le nombre d’informateurs soient un 
paramètre important dans le choix de l’une ou l’autre source d’information. Mais la qualité 
de ce paramètre n’est pas estimée de la même manière chez les deux lignées génétiques 
étudiées.  
Ces résultats sont en accord avec l’hypothèse selon laquelle les variants alléliques qui 
favorisent la vie en groupe et les interactions sociales récurrentes, tels que l’allèle forS 
chez la drosophile (Bell et Tortorici 1987; Pereira et Sokolowski 1993), peuvent être 
associés avec une augmentation de l’utilisation et/ou de la production d’informations 
sociales. On s’attend à observer une coévolution des gènes qui favorisent l’utilisation des 
informations sociales et de ceux qui favorisent la vie en groupe car ils s’impactent 
positivement l’un l’autre. De précédentes études ont montré que le bénéfice de 
l’utilisation des informations sociales augmente avec le nombre « d’informateurs » qui est 
influencé par les gènes qui favorisent les interactions sociales (Morand-Ferron et Quinn 
2011; Liker et Bókony 2009; Simons 2004; Ward et al. 2011). Réciproquement, les 
bénéfices des interactions sociales sont plus importants quand l’utilisation des 
informations sociales augmente (Danchin et al. 2004; Valone 2007; Danchin et Wagner 




1997). L’étude de ce type d’interaction entre les gènes qui favorisent les interactions 
sociales et ceux qui influencent l’utilisation des informations sociales participe à la 
compréhension de l’évolution visiblement concomitante de la socialité et de la culture 
dans le monde animal (Danchin et al. 2004; Rieucau et Giraldeau 2011; Laland et al. 2011). 
Des modèles d’études quantitatives prédisent que l’évolution phénotypique peut être 
grandement facilitée par des interactions positives réciproques entre différents traits 
(Moore et al. 1997; Bailey 2012; McGlothlin et al. 2010; Wolf et Moore 1999). Autrement 
dit, des gènes qui influencent des traits phénotypiques présentant des effets très étendus 
peuvent indirectement influencer d’autres traits et ainsi avoir d’importantes 
conséquences évolutives. 
Ce chapitre illustre aussi l’avantage de la stratégie d’utilisation des informations sociales 
dans un environnement variable. Dans cette expérience, comme la température du sol est 
maintenue constante, pendant la phase de test, ce dernier passage peut simuler un 
changement environnemental rapide, avec une localisation correcte de la zone cible dans 
le quadrant opposé pendant la phase de test par rapport à la phase d’apprentissage. On 
observe que l’importance relative de l’information sociale pour les drosophiles Sitter leur 
permet de modifier rapidement leur réponse vers la bonne zone, alors que les individus 
Rover subissent un coût en passant plus de temps à chercher dans une zone devenue 
chaude. La prévisibilité de l’environnement est particulièrement importante lorsque l’on 
veut évaluer les coûts et bénéfices de l’utilisation des informations personnelles versus 
sociales (Deygout et al. 2010).  Le comportement collectif est le résultat d’une 
combinaison entre la tendance à former un groupe et l’utilisation des informations 
sociales disponibles dans ce groupe. L’utilisation de ces informations favorise des prises 
de décision plus précises dans des situations très incertaines (Krause et al. 2010; Couzin 
2009). Dans un contexte d’hétérogénéité spatiale, il est probable que des nouveaux 
arrivants copient le comportement des individus déjà présents. Paradoxalement, dans 
notre expérience, les individus Rover qui sont plus susceptibles d’être « immigrants » 
étant donnés leur comportement de recherche de nourriture plus solitaire et actif, ne 
portent pas davantage d’attention aux informations sociales contrairement aux individus 
Sitter. 
La plupart des études mettent en évidence un compromis entre l’utilisation des 
informations personnelles versus sociales (Kendal et al. 2005a; Valone 2007; Rieucau et 
Giraldeau 2011). Dans le cas de Drosophila melanogaster, le gène foraging n’influence 
probablement pas directement ce compromis. D’une part, notre expérience suggère que 




le polymorphisme génétique du gène foraging  n’est pas strictement associé à l’utilisation 
de l’une ou l’autre forme d’informations. Les individus Sitter sont aussi capables d’utiliser 
les informations personnelles (similaire au phénotype de « l’apprenant social critique », 
(Enquist et al. 2007)), et les individus Rover peuvent aussi bénéficier de la présence 
d’autres individus pendant la phase d’apprentissage (semblable au phénotype de 
« l’apprenant social conditionné » , (Rendell et al. 2010)). D’autre part, il a été montré 
précédemment que le polymorphisme du gène foraging était fortement pléiotropique. La 
fréquence allélique du locus for est donc sous différentes pression de sélection et, en tant 
que tel, ne peut pas refléter directement un possible compromis entre l’utilisation des 
informations personnelles et sociales chez la drosophile.  
La nature pléiotropique du locus for (Fitzpatrick et Sokolowski 2004; Sokolowski 2001; 
Fitzpatrick et al. 2007) illustre la nature intriquée de l’évolution des traits physiologiques, 
cognitifs et sociaux. Le fait que ce locus for, isolé à l’origine pour sa régulation du 
comportement de recherche de nourriture (Osborne et al. 1997; Sokolowski 1998) 
impacte aussi l’utilisation des informations sociales n’est pas surprenant. Nos résultats 
montrent une forte interaction entre les facteurs génétiques et l’environnement social et 
appelle à une réévaluation des précédentes conclusions sur l’effet du polymorphisme du 
gène foraging sur l’apprentissage, car les tests d’apprentissage sont généralement menés 
séparément sur des individus seuls (Z. Wang et al. 2008) ou en groupe (Mery et al. 2007). 
Ce travail est une première tentative pour faire le lien entre un polymorphisme génétique 
naturel, un processus d’apprentissage écologiquement pertinent et le contexte social dans 
lequel le processus d’apprentissage a lieu. Cette étude illustre le fait que des variants 
alléliques peuvent interagir avec le contexte social pour entraîner une boucle de 
rétroaction positive entre le comportement de formation d’un groupe et l’utilisation des 
informations sociales. Ce sont les ingrédients basiques pour une sélection naturelle des 
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· CHAPITRE 2 · 
 













L’agrégation est l’un des phénomènes les plus répandu dans le monde animal et peut 
témoigner du degré de socialité des individus. Les variations environnementales et la 
présence d’individus con-spécifiques peuvent influencer le choix de l’habitat, d’un site de 
reproduction ou encore d’un site de nourriture et conduire à une distribution hétérogène 
des individus. La densité de la population, l’attractivité ou l’agressivité des individus, la 
sensibilité des individus aux indices sociaux ; tous ces paramètres peuvent influencer les 
interactions entre les individus et par conséquent la formation d’agrégats au sein d’une 
population. Se pose alors la question relative aux facteurs environnementaux et 
génétiques qui peuvent jouer un rôle dans l’agrégation des individus.  
Ce second chapitre s’intéresse aux effets d’un polymorphisme génétique associé au gène 
foraging et de la variation de l’environnement social sur la formation d’agrégats chez 
Drosophila melanogaster. La variation de l’environnement social comprend à la fois une 
variation de la taille du groupe (simulant la densité de la population) et la variation de la 
composition génétique de ce groupe.  
Dans un premier temps, des groupes homogènes d’individus Rover ou Sitter 
exclusivement sont placés dans l’arène avec un choix entre deux zones refuges de taille et 
de température identiques. Cette expérience permet de tester l’effet de l’interaction entre 
le polymorphisme génétique et la densité de la population sur  le comportement 
d’agrégation des individus.  
Dans une seconde expérience, le comportement d’agrégation des individus est testé dans 
des groupes hétérogènes composés en proportion variable d’individus Rover et Sitter 
permettant de déterminer l’effet de la composition du groupe sur la formation des 
agrégats.  
Un modèle mathématique a été développé à partir des résultats d’une expérience 
préliminaire mesurant le comportement des individus Rover ou Sitter dans des groupes 
de taille variable en présence d’une unique zone refuge.  Ce modèle mathématique a 
permis de déterminer les paramètres d’agrégation des individus Rover et Sitter et 
d’expliquer les résultats obtenus par les données expérimentales.  
Les résultats témoignent d’un comportement d’agrégation chez la drosophile et montrent 





sont attirés par la zone refuge la plus occupée alors que les individus Rover semblent 
distribués aléatoirement entre les deux zones. Grâce à cette étude, on a pu mettre en 





























Le comportement d’agrégation est l’un des comportements les plus représenté dans le 
règne animal (Krause et Ruxton 2002) formant des groupes de 2 individus à plusieurs 
millions d’individus.  On peut l’observer aussi bien chez les mammifères que chez les 
insectes dans une grande diversité de structures spatiales et de stabilités temporelles. 
L’agrégation est définie comme un regroupement temporel et spatial d’individus 
conduisant à une plus forte densité qu’aux alentours (Camazine et al. 2003). Il peut s’agir 
d’agrégats éphémères formés lors de la prise de nourriture, lors de la reproduction ou 
encore sous la pression de prédation (Morrell et James 2008).  Les agrégats peuvent être 
coopératifs permettant d’optimiser d’un point de vue énergétique certains comportement 
comme les soins aux jeunes (Cockburn 2003) ou la chasse et la recherche de nourriture. 
Enfin il existe aussi une forme d’agrégation très stable et structurée chez les espèces dites 
eu-sociales vivant en colonies (Duffy et al. 2000). Les regroupements d’animaux ne sont 
pas organisés de la même manière et les liens entre les individus peuvent être de degrés 
très variables selon le type d’agrégation (Wilson 1975). L’agrégation reflète le niveau de 
socialité le plus bas formant des agrégats d’individus sans lien de parenté particulier et 
dans lesquels chaque individu peut tirer profit du groupe.  
Quel que soit le niveau d’agrégation, en se regroupant, les individus peuvent profiter de 
certains avantages qui peuvent affecter leur fitness. La limitation de la prédation est sans 
doute l’un des facteurs les plus connus et répandu pour expliquer l’agrégation chez les 
animaux. Le regroupement permet une dilution du risque de capture par individu, une 
vigilance démultipliée ou la confusion des prédateurs face à la masse (Turner et Pitcher 
1986). La vie en groupe permet aussi un rapprochement des partenaires sexuels (Morrell 
et James 2008) et facilite les accouplements ou la rencontre des gamètes lors d’une 
reproduction externe. Elle peut aussi faciliter les interactions sociales favorisant 
l’utilisation des informations sociales (West et al. 2007) qui affectent les coûts 
énergétiques. Tous ces avantages ont été théorisés sous le terme d’effet Allee (Allee 1931) 
qui définit tout gain de fitness tiré par un individu en lien avec la taille de la population 
dont il fait partie. Mais lorsque la taille du groupe augmente, les individus peuvent aussi 
subir des coûts tels que la compétition pour les ressources, l’attraction des prédateurs ou 
la propagation des pathogènes affectant directement et négativement leur fitness (Parrish 





la composition du groupe dans le temps et selon les contextes entraînant un processus 
dynamique de formation et de scission des groupes.  
Certaines études théoriques et expérimentales témoignent des influences de la taille du 
groupe, de la disponibilité des ressources et de la pression de prédation sur l’agrégation. 
Les comparaisons intra et interspécifiques se sont principalement focalisées sur l’impact 
des facteurs écologiques sur le degré d’agrégation (Sueur et al. 2011). Les variations intra-
spécifiques de l’agrégation offrent une opportunité d’étudier les causes distales et 
proximales de ce trait social sans confondre avec les effets phylogénétiques. Comprendre 
les différents mécanismes sous-jacent cette variation intra-spécifique du comportement 
d’agrégation est nécessaire pour comprendre comment certaines espèces s’adaptent aux 
changements environnementaux. De nombreuses études sur les processus de prise de 
décision collective tels que l’agrégation considère que les groupes sociaux sont composés 
d’individus identiques et interchangeables. Les variations génétiques naturelles du 
comportement d’agrégation constituent un sujet d’étude très peu documenté malgré leur 
importance potentielle pour la compréhension de l’évolution des comportements et des 
origines biologiques de la socialité (Dussutour et al. 2008). En particulier, peu d’études se 
sont intéressées aux effets de la variation interindividuelle de la tendance d’agrégation au 
sein d’un groupe sur le comportement de chaque individu et le fonctionnement du groupe 
entier. Dans ce chapitre, utilisant Drosophila melanogaster comme modèle d’étude, on 
s’intéresse aux mécanismes sous-jacents du comportement d’agrégation. En utilisant les 
deux lignées naturelles Rover / Sitter on cherche à déterminer l’influence des interactions 
entre les variations génétiques et l’environnement social sur la dynamique d’agrégation.         
Les variations génétiques des individus et l’influence de l’environnement social peuvent 
modifier les interactions entre les individus entraînant la variation de certains 
comportements (Sokolowski 2001). L’un des exemples le plus connus de l’étude de la 
variation génétique d’un comportement est celui de la recherche de nourriture chez la 
drosophile influencé par le polymorphisme du gène foraging (Sokolowski 1998). Dans la 
précédente étude, on a pu montrer que les individus Rover utilisaient davantage les 
informations personnelles acquises par observation ou interaction directe avec leur 
environnement physique alors que les individus Sitter utilisaient plus l’information 
sociale par observation ou interaction avec leurs congénères (Foucaud et al. 2013). Par 
conséquent, ces deux lignées semblent adéquates pour étudier les variations génétiques 





Pour tester les effets des possibles interactions entre le polymorphisme associé au gène 
foraging et l’environnement social sur les comportements d’agrégation, nous avons utilisé 
une combinaison entre approche expérimentale et simulations. L’approche 
expérimentale peut mettre en évidence les corrélations entre les différentes variables 
étudiées mais ne permet pas la compréhension des relations de cause à effet et les 
mécanismes sous-jacents au phénomène d’agrégation. La modélisation de ces variables et 
la simulation artificielle de l’agrégation permet de déterminer les degrés de causalité qui 
existent entre les paramètres génétiques et environnementaux sous-jacents au processus 
d’agrégation.  
L’agrégation est souvent mise en évidence expérimentalement par des tests de choix 
binaires. Face à deux sources d’hétérogénéité identiques, les individus peuvent se répartir 
de façon homogène en l’absence de phénomène social (50% d’individus sur chaque spot 
d’hétérogénéité) ou se répartir de façon hétérogène formant un agrégat dominant lorsque 
les individus interagissent et s’attirent. Pour cette expérience, les groupes de drosophiles 
ont été placés dans une arène chauffée à 30°C (stimulus aversif modéré) et peuvent se 
déplacer librement vers une des deux zones refuges maintenues à 25°C. Ce gradient de 
température reflète une hétérogénéité environnementale dans laquelle 25°C représente 
la température optimale pour les drosophiles et 30°C, une température tout à fait tolérée 
par les drosophiles mais suffisante pour jouer le rôle d’un faible renforcement négatif  
conduisant les drosophiles à se déplacer vers les zones refuges.  L’objectif de cette étude 
est de déterminer si le comportement d’agrégation diffère entre les individus Rover et 
Sitter et comment le contexte social peut affecter l’agrégation.  
La première partie de cette expérience permet de comparer les tendances d’agrégation 
entre les groupes d’individus Rover ou Sitter. On s’attend à ce que les drosophiles Sitter 
qui semblent plus sensibles aux interactions sociales montrent un niveau d’agrégation 
plus élevé que les drosophiles Rover. Dans un second temps, on s’intéresse aux 
interactions entre les individus des deux génotypes en analysant leurs comportements 
respectifs dans des groupes mixtes d’individus Rover et Sitter en proportion variable. Par 
cette expérience supplémentaire, on s’attend à ce que la composition génétique du groupe 
affecte le comportement d’agrégation. L’approche par simulation nous permet de 
déterminer les paramètres du comportement qui diffèrent entre les deux lignées et 
d’expliquer les résultats expérimentaux afin de comprendre l’origine du processus 





2 Matériel et méthodes 
2.1 Protocole expérimental 
Pour cette expérience, deux dispositifs expérimentaux de Heat Maze ont été utilisés 
(Foucaud et al. 2010) avec une ou deux zones refuges chacun à 25°C sur lesquelles les 
drosophiles peuvent se regrouper (Figure 18).  
Les différents groupes de drosophiles sont placés simultanément dans l’un des deux 
quadrants dépourvus de zone refuge. Trois expériences ont été menées simultanément.  
Dans la première expérience, le comportement des drosophiles Rover et Sitter est observé 
en présence d’une seule zone refuge avec des groupes homogènes composés 
exclusivement de drosophiles Rover ou Sitter et dont les tailles varient de 1 à 6 individus 
(18 réplicats).  
Dans la seconde expérience, les drosophiles sont face à un test à choix binaire en présence 
de deux zones refuges. Les groupes homogènes composés d’individus Rover ou Sitter 
uniquement comprennent 1, 2, 6, 10, 20 ou 30 individus (15 réplicats). Chaque zone 
refuge supporte aisément 20 individus mais la taille de ces zones peut devenir un peu 
limitante pour 30 individus.  
Dans une troisième expérience, les groupes testés en présence de deux zones refuges sont 
mixtes, composés de 20 individus en proportion variable de la lignée Rover ou Sitter.  Pour 






distinguer les individus Rover et Sitter au cours de cette expérience, les drosophiles Rover 
ou Sitter sont alternativement marquées par un point de couleur sur le thorax.  
A la fin de chaque test, les drosophiles sont enlevées de l’arène et le sol de l’arène est 
nettoyé à l’eau claire. Pour chaque expérience, les comportements des drosophiles sont 
filmés pendant 20 minutes à l’aide d’une webcam.  Tous les films obtenus pour les 
différentes tailles de groupe et lignées ont été analysés et pour chaque changement au 
cours des 20 minutes, le temps et le nombre d’individus sur les deux zones refuges ont été 
notés. 
2.2 Description du modèle mathématique 
Un modèle numérique (basé sur les simulations de Monte Carlo) a été développé afin de 
prédire la distribution des individus Rover et Sitter sur deux zones refuges lorsqu’ils sont 
dans des groupes mixtes. Le modèle est implémenté exclusivement par les paramètres 
déterminés à partir des données expérimentales. Trois compartiments sont considérés 
dans ce modèle : les deux zones refuges et le reste de l’arène. Au début de toute simulation, 
les drosophiles sont initialement en dehors des zones refuges.  
Par l’utilisation de l’équation [1] (voir ci-après) avec les paramètres mesurés 
expérimentalement la simulation permet aux drosophiles présentes dans l’arène, pour 
chaque pas de temps, d’entrer dans une zone refuge. On fait l’hypothèse qu’il n’y a pas 
d’interactions sociales entre les individus en dehors des zones refuges qui pourraient 
influencer leurs comportements ou qu’elles sont négligeables et ainsi que la décision de 
rejoindre une zone ou non ne dépend pas de la population dans l’arène. La probabilité de 
choisir entre deux zones dépend de la différence du nombre d’individus agrégés sur 
chacune des zones refuges. Les mêmes probabilités ont été utilisées pour une différence 
de 10 individus ou plus entre les deux zones refuges. En présence d’un nombre équivalent 
de drosophiles sur chaque zone la probabilité de rejoindre l’une ou l’autre zone est de 0.5. 
La probabilité de quitter une zone refuge dépend aussi de la population présente sur la 
zone refuge. Les mêmes probabilités de quitter une zone refuge ont été utilisées pour les 
groupes de 10 ou plus d’individus. Une drosophile quittant une zone refuge entre dans le 
reste de l’arène mais ne passe pas directement sur l’autre zone refuge. A chaque pas de 
temps, le changement de compartiment au pas d’après dépend de la comparaison entre 
les probabilités calculées et un nombre aléatoire pris entre 0 et 1. L’échelle de temps a été 





Les simulations ont d’abord permis  de déterminer la distribution des groupes de 10, 20 
ou 30 individus Rover ou Sitter entre les deux zones refuges. Dans un second temps, elles 
ont permis de prédire la distribution des individus Rover et Sitter dans des groupes 
mixtes.   
2.3 Analyses statistiques 
Pour la partie expérimentale, la proportion d’individus sur la zone la plus occupée a été 
analysée grâce à un Modèle Linéaire Généralisé de données proportionnelles avec une 
distribution quasi-binomiale des erreurs et une fonction de lien Probit. Cette analyse 
permet de déterminer si les variations de l’environnement social (variation de la taille du 
groupe) et les variations génétiques du groupe (lignées Rover ou Sitter) affectent le 
comportement d’agrégation des drosophiles.  
3. Résultats 
3.1 Comportement d’agrégation d’un groupe homogène dans une 
expérience à choix unique  
Dans la première expérience, 1 à 6 drosophiles ont été placées dans l’arène avec une seule 
zone refuge pendant 20 minutes.  A partir des résultats expérimentaux, un modèle a été 
développé permettant de déterminer les paramètres d’agrégation propres aux individus 
Rover et Sitter séparément. Le modèle inclue deux paramètres principaux dépendant du 
nombre d’individus présents sur les zones refuges : la probabilité de quitter la zone refuge 
et la probabilité de rejoindre la zone refuge.  
Afin d’évaluer la probabilité de quitter la zone refuge, deux données ont été mesurées : le 
temps passé par un individu sur la zone refuge et la durée de vie des agrégats de 
différentes tailles sur la zone refuge (les résultats obtenus pour un groupe de 4 individus 
exactement ont été utilisés pour déterminer la durée de vie d’un agrégat de 4 individus 
sur la zone refuge etc.). La durée de vie d’un agrégat est définie par l’arrivée ou le départ 
spontané d’une drosophile sur la zone refuge.  
Les distributions du temps d’arrêt d’un individu seul (en analyse de survie) et de la durée 
de vie des agrégats sont caractérisées par une rapide décroissance suivie par une plus 
lente diminution. Ce résultat suggère que la probabilité de quitter un agrégat diminue 





Par analogie avec des simulations mathématiques utilisées chez d’autres espèces (les 
cafards : (Canonge et al. 2009; Jeanson et Deneubourg 2007) ; les araignées (Mougenot, 
Combe, et Jeanson 2012)) la fraction expérimentale d’agrégats non dissouts est évaluée 








𝛼          [1] 
où α et β sont constants.  
Grâce à cette première équation [1], on obtient la probabilité qu’un individu quitte la zone 
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En accord avec un précédent travail, pour chaque lignée (Rover ou Sitter), les valeurs de 
α sont calculées pour chaque taille de groupe avec un coefficient β maintenu constant 
(Jeanson et Deneubourg 2007). Le coefficient α représente le taux de dissolution des 
agrégats mais n’informe pas sur la tendance d’un individu à quitter la zone refuge. Cette 
tendance est obtenue en divisant la valeur α par la taille de l’agrégat (Jeanson et 
Deneubourg 2007).  
La fraction expérimentale d’individu seul sur la zone refuge et la fraction expérimentale 
d’agrégats non dissouts sont évaluées en fonction du temps par l’équation [1] avec un 
coefficient β constant pour chaque taille du groupe et chaque lignée. Les résultats de 
simulation utilisant un unique paramètre variable (α) coïncident avec les résultats 
expérimentaux obtenus pour les individus Rover et Sitter.   
Pour les individus Rover et Sitter, la tendance individuelle à quitter la zone refuge diminue 
avec le nombre d’individus présents sur la zone refuge (Figure 19). Lorsqu’ils sont seuls, 
les individus Rover ont une plus forte probabilité de quitter la zone refuge que les 
individus Sitter. Cependant, pour les deux lignées considérées, cette probabilité diminue 





3.2 Comportement d’agrégation d’un groupe homogène dans une 
expérience à choix binaire 
Les individus Rover et Sitter ont d’abord été testés séparément au cours d’une expérience 
à choix binaire dans laquelle ils peuvent choisir entre deux zones refuges. Dans cette 
seconde expérience, afin de déterminer les effets de la densité de la population sur le 
comportement d’agrégation, 1, 2, 6, 10, 20 ou 30 individus Rover ou Sitter ont été placés 
dans l’arène présentant 2 zones refuges pendant 20 minutes.  
3.2.1 Probabilité de rejoindre une zone refuge pour un individu seul 
La probabilité individuelle de rejoindre une zone refuge est déterminée en plaçant une 
drosophile seule dans une arène présentant deux zones refuges. Des courbes de survies 
(Jahn-Eimermacher et al. 2011) de la durée passée par l’individu dans l’arène entre deux 
visites successives des zones refuges ont été calculées à l’aide de l’équation [1] (Figure 
20).  
Le nombre d’observations pour lesquelles la drosophile est en dehors des zones refuges 
diminue d’abord lentement témoignant de la faible proportion d’individus rejoignant 
l’une des deux zones. Après 50 secondes en revanche, la fraction expérimentale d’individu 
Figure 19 - Variation de la tendance à quitter une 
zone refuge en fonction de la taille du groupe dans 






seul qui rejoint une des deux zones augmente rapidement. Il est intéressant de noter que 
les drosophiles Rover semblent rejoindre une zone refuge plus rapidement que les 
drosophiles Sitter (α : Rover = 2.06 ; Sitter = 2.3). 
  
3.2.2 Probabilité de rejoindre une zone refuge en groupe  
De façon intéressante, les drosophiles Rover et Sitter montrent des dynamiques 
d’agrégation différentes. Les individus Rover rejoignent une zone refuge plus rapidement 
que les individus Sitter (Figure 21) et cette différence s’accentue avec la taille du groupe. 
3.2.3 Probabilité de choisir entre deux zones refuges 
Afin de déterminer le degré d’agrégation des individus, le nombre d’individus présents 
sur chaque zone refuge est évalué à la fin de chaque expérience et la proportion 
d’individus sur la zone la plus occupée est utilisée comme résultat (Figure 22). 
Figure 20 - Courbe de survie de la fraction expérimentale d’individus dans l’arène (hors 
zones refuges) en fonction du temps et pour les individus Rover et Sitter. En noir, les résultats 






Dans un groupe de 2 individus, les drosophiles Rover et Sitter présentent un haut degré 
d’agrégation puisqu’elles se regroupent toujours sur la même zone. La proportion 
d’individus sur la zone la plus occupée est négativement corrélée à la taille du groupe 
Figure 22 - Proportions d’individus sur la zone la plus 
occupée pour les individus Rover (noir) et Sitter (gris) en 
fonction de la taille du groupe. 
Figure 21 - Proportion d’individus en dehors des zones 
refuges (dans le reste de l’arène) en fonction du temps 





(effet de la taille du groupe : t = -5.902 ; P<0.001) suggérant que la tendance d’agrégation 
diminue significativement pour les individus qu’ils soient Rover ou Sitter lorsque la taille 
du groupe augmente. Pour de petites tailles de groupe (2 à 6 individus), la plupart des 
individus semblent s’agréger sur la même zone. Cependant, pour des tailles de groupe 
plus importantes, les individus Rover semblent se distribuer plus uniformément sur les 
deux zones refuges comparés aux individus Sitter qui ont tendance à s’agréger ensemble 
sur une seule zone (effet Lignée : t = 3.769 ; P < 0.001 ; Figure 22). 
On retrouve une bonne concordance des résultats entre les simulations et les données 
expérimentales. On voit sur la figure 23 que les simulations mathématiques donnent des 
résultats quantitativement satisfaisant par rapport aux résultats expérimentaux 
concernant la répartition des individus sur les deux zones refuges pour des groupes de 
10, 20 ou 30 individus Rover et Sitter. 
Figure 23 - Nombre d’individus sur les deux zones refuges à la fin de l’expérience 
et des simulations mathématiques (t = 1200s) pour des groupes de 10, 20 et 30 





Les résultats expérimentaux pour les groupes de 10, 20 ou 30 individus dans cette 
expérience à choix binaire ont été utilisés afin de déterminer la probabilité individuelle 
de choisir entre deux zones refuges en fonction du nombre d’individus déjà présents sur 
chaque zone. Pour chaque combinaison de nombres d’individus sur chaque zone (par 
exemple 2 drosophiles sur une zone et 4 sur l’autre), on a déterminé la proportion 
d’individus rejoignant chacune des zones refuges (Figure 24).  
Pour les drosophiles Sitter, la probabilité de rejoindre la zone la plus occupée augmente 
linéairement lorsque la différence d’occupation des deux zones refuges augmente 
(Régression linéaire : F1,8 = 26.48 ; P = 0.0009 ; R2 = 0.74). Pour les individus Rover en 
revanche, on n’observe pas d’augmentation de la probabilité de rejoindre la zone la plus 
occupée (Régression linéaire : F1,8 = 0.35 ; P = 0.57 ; R2 = -0.08).  
3.3 Le comportement d’agrégation dans un groupe de composition 
génétique mixte 
Comment le comportement d’individus d’un génotype donné peut affecter le 
comportement d’individus d’un autre génotype en fonction de sa fréquence dans la 
population ? Dans la précédente étude, les individus Rover et Sitter étaient testés 
Figure 24 – Proportion d’individus rejoignant la zone la 
plus occupée en fonction de la différence du nombre 





séparément. On s'intéresse désormais à leur comportement d’agrégation lorsqu’ils sont 
dans un groupe mixte dont la proportion d’individus Rover et Sitter varie. On note de la 
précédente expérience que la plus grosse différence de comportement entre les individus 
Rover et Sitter était observée pour des groupes de 20 individus. En utilisant le même 
protocole, 5 groupes de composition différente sont testés : 20 Rover, 15 Rover et 5 Sitter ; 
10 Rover et 10 Sitter, 5 Rover et 15 Sitter et 20 Sitter. A la fin de l’expérience (20 minutes), 
on note le nombre d’individus Rover et Sitter sur les deux zones refuges.  
Le comportement d’agrégation dépend de la proportion d’individus Rover et Sitter dans 
le groupe. Plus la proportion de drosophiles Rover est importante, plus le temps requis 
pour rejoindre le groupe est court et moins les drosophiles tendent à s’agréger sur une 
même zone (z = 4.3 ; P = 0.03 ; Figure 25a). De plus l’asymétrie de la répartition des 
individus Rover et Sitter diminue linéairement avec la proportion d’individus Rover dans 
le groupe (Figure 25b). 
Il y a un très bon accord quantitatif entre les résultats expérimentaux et les simulations 
pour la distribution des individus Rover et Sitter en groupe mixte entre les deux zones 
refuges (Figure 26). Globalement, l’asymétrie de la répartition des individus augmente 
avec la proportion d’individus Sitter dans le groupe reflétant la répartition hétérogène 
des individus entre les deux zones. 
Figure 25 - (a) Proportion de drosophiles sur la zone la plus occupée en fonction du temps 
et de la composition du groupe. (b) Nombre d’individus sur la zone la plus occupée en 





De façon intéressante, en analysant les résultats des individus Rover et Sitter séparément, 
on observe que les profils d’agrégation des individus Rover et Sitter sont affectés 
différemment par la composition du groupe. Tout d’abord, l’évolution de la proportion de 
drosophiles Rover toujours présentes dans l’arène en fonction du temps n’est pas affectée 
par la présence d’individus Sitter dans le groupe (Figure 27 a). Cependant les drosophiles 
Sitter ont tendance à rejoindre la zone refuge plus rapidement en présence d’individus 
Rover (Figure 27 b ; comparaison de demi-vie : F1,66 = 9.57 ; P = 0.003).  
Deuxièmement, le nombre d’individus Rover et Sitter dans le groupe affecte la proportion 
d’individus de chaque lignée sur la zone la plus occupée et cet effet est beaucoup plus 
marqué pour les drosophiles Rover (nombre d’individu Rover : z = 82.9 ; P < 10-3 ; lignée 
: z = 28.3 ; P < 10-3 ; lignée x nombre d’individus Rover : z = 58.5 ; P < 10-3 ; Figure 28a). 
Plus la proportion d’individus Rover est importante dans le groupe, plus les individus 
Rover et Sitter participent à l’augmentation globale observée de l’asymétrie.  
Figure 26 - Nombre d’individus agrégés sur les deux zones (la plus et la 
moins occupées) à la fin des expériences et des simulations (t = 1200s) 





De façon surprenante et contrairement à la forte similitude obtenue jusqu’ici entre les 
résultats expérimentaux et les simulations, ces derniers résultats présentent une 
différence (Figure 28b). Les individus Sitter montrent une baisse de l’asymétrie quand le  
nombre d’individus Rover augmente mais pour les individus Rover, la tendance à 
s’agréger sur la zone la plus occupée n’est pas affectée par leur proportion dans le groupe. 
Figure 27 - Proportion de drosophiles (a) Rover et (b) Sitter (nombre d’individus Rover ou 
Sitter dans l’arène / nombre total d’individus Rover et Sitter) toujours présents dans l’arène 
en fonction du temps et de la composition du groupe.  
Figure 28 – Niveau d’agrégation des individus Rover et Sitter (nombre d’individus Rover 
ou Sitter sur la zone la plus occupée / nombre total d’individus Rover et Sitter) en fonction 
de leur proportion dans un groupe de 20 individus selon (a) les résultats expérimentaux et 






L’étude des interactions interindividuelles entre variants génétiques au sein d’un groupe 
et des comportements collectifs qui en découlent ont rarement été étudiés et 
particulièrement chez les espèces non-sociales formant des groupes éphémères. De 
récentes études témoignent cependant de l’influence de la personnalité des individus sur 
les prises de décision à l’échelle du groupe (Dussutour et al. 2008; Planas-Sitjà et al. 2015) 
et notre de recherche apporte de nouveaux éléments génétiques pour la compréhension 
du processus d’agrégation et des informations intéressantes concernant les mécanismes 
et la signification fonctionnelle de la formation des agrégats. Dans le présent travail, nous 
avons étudié le comportement d’agrégation chez deux lignées de Drosophila melanogaster 
(Rover et Sitter) qui cohabitent dans leur environnement naturel. Nous avons analysé 
comment la taille du groupe et les interactions entre les individus de différentes lignées 
pouvaient affecter le comportement collectif.  
Lorsqu’ils sont testés en groupes homogènes en présence d’une seule zone refuge, la 
probabilité individuelle de quitter la zone refuge diminue quand le nombre d’individus 
présents sur la zone augmente autant pour les individus Rover que Sitter. Ce résultat 
signifie que la formation des agrégats est influencée par le nombre d’individus. Pour de 
petites tailles de groupe, la probabilité de quitter la zone refuge est plus forte pour les 
individus Sitter que pour les individus Rover suggérant que l’initiation d’un agrégat 
pourrait être facilitée chez les individus Rover. Ce résultat est mis en évidence par le fait 
que les individus Rover ont tendance à passer en moyenne moins de temps dans l’arène 
que les individus Sitter et qu’ils rejoignent plus rapidement la zone refuge.  
En présence de deux zones refuges, d’un côté les individus Sitter ont tendance à choisir la 
zone la plus occupée. De façon intéressante, ce choix est dépendant de la différence de 
densité sur les deux zones refuges et renforce par conséquent la tendance d’agrégation 
des drosophiles. D’un autre côté, les individus Rover ont aussi une légère tendance (60% 
du temps) à choisir la zone la plus occupée mais ce choix est indépendant de l’asymétrie 
de distribution des individus entre les deux zones refuges.  
La concordance entre les résultats expérimentaux et les simulations est très élevée et 
montre que la variation du comportement collectif peut être expliquée par de simples 
paramètres. Les deux composantes prises en considération c’est-à-dire la probabilité des 





présents conduits à deux stratégies avec des dynamiques différentes. Le choix des 
individus Sitter est progressif et conduit à un plus haut degré d’agrégation alors que le 
choix des individus Rover est plus rapide mais conduit à un plus faible niveau 
d’agrégation. Cette divergence du comportement d’agrégation est particulièrement 
observable pour des groupes de 20 individus ou plus. Ce résultat met en évidence une 
interaction entre les variations génétiques et l’environnement social sur un 
comportement collectif chez Drosophila melanogaster.  
D’un point de vue écologique, ces deux stratégies peuvent conférer certains avantages 
pour les individus en fonction du contexte. Dans la nature, les lignées Rover et Sitter sont 
soumises à la sélection naturelle densité-dépendante (Sokolowski et al. 1997). Le 
phénotype Rover semble avantageux et est sélectionné dans des populations de forte 
densité, alors que le phénotype Sitter serait plus avantageux et est sélectionné dans des 
conditions de faible densité. Le comportement d’agrégation de ces deux lignées pourrait 
participer à cet effet. Sous haute densité de population le faible comportement 
d’agrégation des individus Rover favorise la dispersion et donc limite la compétition et la 
propagation des pathogènes (Prokopy et Roitberg 2001). Au contraire, dans une 
population de faible densité, la stratégie d’agrégation des individus Sitter pourrait faciliter 
les rencontres pour la reproduction et les interactions sociales.  
Lorsque le groupe de drosophiles est composé d’individus des deux lignées Rover et 
Sitter, comme c’est le cas dans les populations naturelles (Sokolowski 1980; Sokolowski 
et al. 1997), le comportement collectif est fortement affecté par la proportion d’individus 
de chaque lignée. Plus il y a d’individus Rover dans le groupe, plus les individus rejoignent 
rapidement une zone mais l’asymétrie de distributions entre les deux zones refuges est 
faible. Ce résultat peut être expliqué intuitivement dans un premier temps par une 
complète indépendance de la dynamique des deux lignées et une réponse purement 
proportionnelle. Cependant, en regardant plus précisément le comportement des 
drosophiles de chaque lignée on peut remarquer des résultats très intéressants. Lorsque 
les individus Rover sont minoritaires, ils ont tendance à répondre comme les individus 
Sitter (avec une augmentation de leur tendance à s’agréger sur la zone la plus occupée). 
Lorsque les individus Sitter sont en minorité, ils ont tendance à se répartir de la même 
manière que les individus Rover avec une augmentation de leur vitesse à rejoindre une 





En se basant sur les deux premières expériences (en groupes homogènes avec une ou 
deux zones refuges), on a pu extraire des règles simples de décisions. Les deux principales 
différences entre les lignées sont la vitesse avec laquelle les individus rejoignent une zone 
refuge et l’attraction différentielle pour l’asymétrie de distribution entre ces deux zones. 
Nous proposons alors le scénario suivant basé sur l’interaction entre les deux lignées. 
Lorsque les individus Sitter sont en minorité, les individus Rover majoritaires sont 
distribués rapidement entre les deux zones refuges avec une faible asymétrie. Cette faible 
asymétrie de répartition des individus empêche les drosophiles Sitter de choisir la zone 
la plus occupée, et conduit à un faible profil d’agrégation. D’un autre côté, lorsque les 
individus Rover sont en minorité, les individus Sitter se distribuent progressivement de 
façon clairement asymétrique.  Les drosophiles Rover faiblement attirés par la zone la 
plus occupée indépendamment du niveau d’asymétrie de répartition sont face à une 
situation clairement dissymétrique et ont tendance à s’agréger sur la zone la plus occupée. 
Le niveau d’agrégation des individus Rover devient alors plus élevé que dans un groupe 
homogène dans lequel l’asymétrie de distribution  est toujours moins prononcée. De cette 
façon, la présence d’individus Rover peut réduire l’agrégation des individus Sitter et la 
présence d’individus Sitter peut augmenter le degré d’agrégation des individus Rover. 
Cette double interaction ne requière pas de modulation particulière du comportement des 
individus en groupe mixte. Ce résultat est basé sur une dynamique différentielle 
d’agrégation qui interagit et affecte le comportement des individus de l’autre lignée et 
induit le comportement collectif observé.   
Ces résultats montrent une évidente variation génétique du comportement d’agrégation 
et une interaction intriquée entre les dynamiques d’agrégation qui conduit au 
comportement collectif. Ce travail constitue une première approche pour la 
compréhension des bases génétiques du comportement d’agrégation chez la drosophile 
et de sa plasticité en fonction des variations environnementales. Le comportement 
d’agrégation est un pas indispensable vers plus de coopération et des prises de décisions 
collectives (Gadau et Fewell 2009). Par l’illustration des interactions entre les variations 
génétiques et l’environnement social sur le comportement d’agrégation, cette étude 
participe à la compréhension de l’évolution de ce comportement au sein des populations 
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· CHAPITRE 3 · 
 
Etude des interactions entre les 
individus : variations entre 12 
















Les interactions sociales entre les individus peuvent être très diverses et sont la base des 
comportements sociaux et de l’organisation sociale au sein d’une population. Etudier 
leurs variations au sein d’une espèce constitue un point important pour comprendre la 
diversité des comportements. 
Dans ce troisième chapitre, on s’intéresse aux variations inter-populations des 
interactions entre les individus révélant quelques informations importantes sur les 
variations de l’organisation sociale des populations au sein d’une espèce. Grâce à un suivi 
vidéo, les interactions entre les individus sont comptabilisées et mesurées au sein de 
groupes de drosophiles issues de 12 populations différentes de l’espèce Drosophila 
melanogaster.      
L’analyse des différents paramètres (nombre et durée des interactions, asymétrie des 
interactions, formation de groupe…) révèle une grande variation de l’organisation sociale 
en fonction des populations étudiées. Dans certaines populations les interactions sont 
nombreuses et de courtes durées alors que chez d’autres, les interactions sont peu 
nombreuses mais longues. Cette variation semble aussi corrélée à la formation ou non 
d’agrégats. L’étude du réseau d’interactions montre d’importantes variations de 
l’organisation sociale des individus et témoigne de la nécessité de prendre en 
considération les variations entre les populations pour l’étude des comportements d’une 
espèce. Au sein d’une même population, nos résultats montrent que les interactions ne 
sont pas toujours équivalentes entre les différents individus et sous-entendent une 
organisation hiérarchisée ou une variation de personnalité entre les individus. Ce chapitre 
est une première étape de l’étude des variations inter-populations. Des comparaisons 
génétiques entre populations constitueraient une approche intéressante pour compléter 











Les interactions sociales entre individus traduisent une mise en contact de plus ou 
moins longue durée et peuvent être de nature très variable. Elles peuvent s’établir par 
exemple lors d’une agression dans un contexte de conflit, lors de la période de 
reproduction favorisant la rencontre et le choix de partenaires, ou simplement lors de 
l’échange d’informations, de substances ou de stimuli (Gervet 1965). Quelle que soit leur 
nature, les interactions sociales influencent le comportement des individus et sont 
indispensables à l’établissement de comportements sociaux comme ceux étudiés 
précédemment (utilisation de l’information sociale et agrégation). Les interactions 
sociales sont la base de toute évolution vers plus de coopération et de socialité et 
constituent donc un thème central de recherche pour comprendre l’évolution des 
comportements sociaux. La socialité est caractérisée par la présence d’un code associant 
des réponses comportementales précises à des stimulations apportées par des 
congénères (Grassé 1949). La richesse et la diversité de ce code chez les espèces sociales 
permet une étroite coordination entre les individus du groupe. Un tel code peut se 
retrouver chez les espèces non-sociales comme en témoignent les parades nuptiales 
observées lors de la période de reproduction chez de nombreuses espèces (Pliske 1975; 
Greenspan et Ferveur 2000; Scholes 2008). On note aussi des interactions agressives chez 
les drosophiles conduisant à la formation de relations de dominances. L’individu sorti 
perdant du conflit fuit davantage, évitant de nouvelles interactions avec l’individu 
dominant (Yurkovic et al. 2006). L’apprentissage social observé chez de nombreuses 
espèces comme les abeilles (Avarguès-Weber et Chittka 2014), les demoiselles (Wisenden 
et al. 1997) et autres insectes non coloniaux (Coolen et al. 2005)) met aussi en jeu de 
nombreuses interactions entre les individus.  Ainsi, les interactions sociales peuvent être 
de nature et de degrés variables et témoigner du niveau de socialité des espèces.  
Comme la plupart des comportements, les interactions sociales peuvent varier entre les 
individus sous l’influence de la plasticité des réponses phénotypiques aux variations 
environnementales et par l’évolution génétique de cette plasticité (Scheiner 1993). Les 
suivis de populations qui se sont multipliés pour comprendre les effets du changement 
climatique montrent que les modifications des traits phénotypiques affectant la fitness 
des individus résultent souvent d’une combinaison des variations génétiques et le la 
plasticité phénotypique (Charmantier et al. 2008; Gienapp et al. 2008; Van de Pol et al. 
2012; Réale et al. 2003). Les différences de conditions environnementales dans lesquelles 




évoluent les populations d’une espèce donnée sont donc source de variabilité des 
comportements et peuvent notamment affecter les interactions entre les individus et 
l’organisation sociale au sein des populations (Foster et Endler 1999). Si les 
comportements sociaux confèrent certains avantages dans un contexte particulier, ils 
peuvent devenir plus coûteux sous d’autres conditions. Dans un environnement très 
incertain par exemple, l’utilisation des informations sociales peut représenter un 
avantage considérable (Rieucau et Giraldeau 2011). Lorsque les ressources sont 
limitantes, les comportements agressifs et solitaires seront plus avantageux que la 
proximité et la vie en groupe (S. Chen et al. 2002). De la variabilité environnementale, il 
peut résulter une divergence génétique entre les populations qui peut même conduire à 
un phénomène de spéciation. Certains comportements comme la ponte peuvent varier en 
fonction des conditions écologiques du milieu et être sélectionnés. C’est le cas observé 
chez deux populations de salamandre en cours de spéciation dont les comportements de 
ponte (durée, quantité de larve…) diffèrent suivant le milieu, étang ou rivière (Caspers et 
al. 2014). 
Par l’étude de 12 lignées de Drosophila melanogaster récoltées au sein de populations très 
diverses, ce chapitre constitue une approche nouvelle pour comprendre l’étendue de la 
diversité d’un comportement très simple, les interactions sociales entre les individus. Les 
expériences en laboratoire permettent de contrôler et maintenir des conditions 
environnementales similaires pour chaque lignée observée. On s’attend ainsi à observer 
non pas la plasticité phénotypique entre les populations, mais principalement le résultat 
d’une différence génétique.  
Une méthode relativement récente a été mise en place pour étudier l’organisation sociale 
et les interactions entre les individus : l’analyse des réseaux sociaux (Wolf et al. 2011). 
Par cette analyse, la position de chaque individu au sein de la structure sociale peut être 
déterminée, révélant les relations et les interactions sociales entre les différents 
individus. L’analyse des réseaux sociaux est une méthode très efficace pour mettre en 
évidence l’hétérogénéité des relations au sein d’un groupe ou d’une population (Krause 
et al. 2009). Grâce à une analyse des réseaux sociaux, on cherche à déterminer l’étendue 
des variations des interactions sociales à différentes échelles, entre les individus des 
différentes populations soulignant une variabilité intra-population mais aussi entre les 
populations. L’analyse de suivi vidéo nous permet de quantifier les interactions pour 
chaque individu et d’évaluer l’organisation sociale qui en découle.  




Cette étude constitue simplement une mise en lumière de la diversité des interactions 
sociales et de l’organisation sociale des groupes de drosophile et ouvre de nombreuses 
perspectives d’étude sur les causes de ces divergences.  
2 Matériel et méthodes 
2.1 Les différentes populations de Drosophila melanogaster étudiées 
Les 12 populations utilisées constituent un échantillonnage complètement aléatoire de 
différentes populations de Drosophila melanogaster incluant des lignées naturelles et des 
lignées sélectionnées en laboratoire. 
o CantonS : lignée de laboratoire la plus communément utilisée pour les études sur 
la drosophile. 
o Cayenne : lignée naturelle collectée dans une population de Cayenne (Guyane). 
o Chavroches : lignée naturelle collectée dans une population du centre de la France 
(à Chavroches dans l’Allier). 
o Comores : lignée naturelle collectée dans une population des îles Comores.  
o Cotonou : lignée naturelle collectée dans une population de Cotonou (au Bénin). 
o Delhi : lignée naturelle collectée dans une population de New Delhi (en Inde). 
o Ef : lignée naturelle collectée dans une population en Ethiopie. 
o Gally : lignée naturelle collectée dans une population à proximité de Paris (France). 
o Iso1 : lignée de laboratoire utilisée initialement pour décrire Drosophila 
melanogaster. 
o Rover : lignée de laboratoire sélectionnée pour sa forte activité de PKG 
(polymorphe du gène foraging) et son comportement très actif de recherche de 
nourriture.  
o Sitter : lignée de laboratoire, second morphe associé au polymorphisme du gène 
foraging sélectionné pour sa plus faible activité de PKG et son comportement 
sédentaire et grégaire lors de la recherche de nourriture. 
o Taï : lignée naturelle collectée dans une population en Côte d’ivoire.  
L’ensemble de ces 12 lignées est élevé dans des conditions identiques telles que celles 
décrites dans l’introduction de cette thèse.  




2.2 Protocole expérimental 
Afin de visualiser les interactions sociales entre 
les individus, les drosophiles femelles sont 
placées en groupe de 8 dans une arène blanche 
semi-opaque de 10 centimètres de diamètre et 3 
millimètres de hauteur recouverte par une plaque 
de verre transparent (Figure 29). Grâce à sa 
forme, ce dispositif expérimental basé sur le 
procédé développé par Simon et Dickinson (2010) 
facilite le suivi des drosophiles en limitant les 
possibilités de superposition des individus dans 
l’arène. L’utilisation de 4 arènes identiques 
permet de tester simultanément 4 lignées de 
drosophiles. Chaque arène est filmée grâce à des 
caméras infrarouges (Guppy pro, technologies de 
vision Allied) pendant 1 heure. Chaque film est ensuite analysé à l’aide du logiciel libre C-
trax 0.3.7 (Branson et al. 2009) permettant de collecter pour chaque drosophile, 10 
positions par seconde. Ces méthodes de suivi n’étant pas toujours fiable à 100%, les 
erreurs sont corrigées grâce à l’outil « fixerrors » du logiciel matlab 7.11.0 (C-trax-
allmatlab version 0.2.11).  
Afin d’éviter tout effet de période (matin versus après-midi par exemple) ou d’arène, les 
différentes lignées sont testées aléatoirement dans chacune des 4 arènes et à différentes 
heures de la journée. Les expériences ont été menées sous lumière artificielle entre 9 
heures et 19 heures dans une salle à 23 degrés privée de la lumière naturelle extérieure. 
Entre chaque test, les arènes sont toutes nettoyées à l’eau claire. Pour ces expériences, 
seules les femelles âgées de 7 jours ont été utilisées mais contrairement aux expériences 
précédentes, leurs ailes n’ont pas été coupées préalablement. Au total, 20 réplicats ont été 
effectués pour chaque lignée de drosophiles.  
2.3 Analyse des interactions sociales 
Grâce au développement d’un code spécifique automatisé sous le logiciel R, l’analyse des 
données spatiales des drosophiles a permis de mettre en évidence les interactions entre 
les individus. Une interaction est déterminée par la proximité entre les drosophiles et la 
Figure 29 - Schéma du dispositif 
expérimental d’étude des interactions. 
(a) arène recouverte de la plaque en 
verre, vue du dessus. (b) vue latérale. 




durée du contact. Pour toute analyse, les 5 premières minutes d’enregistrement ont été 
supprimées afin d’éviter de prendre en considération la possible anxiété des individus au 
cours de la période d’adaptation à ce nouvel environnement qui peut influencer leur 
comportement. A chaque pas de temps, la distance entre chaque individu a été calculée. 
En intégrant des contraintes temporelles et spatiales, on définit la présence d’une 
interaction lorsque (1) la distance entre deux individus (plus précisément le centre de ces 
deux individus) est plus petite ou égale à la longueur moyenne de leur corps et (2) lorsque 
le temps passé à proximité dure au minimum 1 seconde. L’analyse permet aussi de 
déterminer le sens de l’interaction, c’est-à-dire quel individu initie l’interaction et quel 
individu la reçoit. Afin de discriminer l’initiateur du receveur, nous avons estimé la vitesse 
moyenne des individus pendant les quatre pas de temps précédant chaque contact ; 
l’initiateur est alors défini comme étant l’individu le plus rapide des deux impliqués dans 
le contact.  Ces données permettent d’étudier l’organisation et la dynamique du groupe et 
apportent quelques précisions quant au phénomène d’agrégation chez ces différentes 
populations de drosophiles observées.  
2.4 Analyses statistiques 
L’analyse des variations des interactions au cours du temps et entre les différentes lignées 
étudiées a été effectuée grâce à un Modèle Linéaire Généralisé avec une distribution 
Poisson.  
3 Résultats 
Ce dernier chapitre a été ajouté tardivement à ce travail de thèse suite à l’obtention de 
résultats prometteurs. Il n’a pas pu faire l’objet d’une analyse approfondie, mais on peut 
retrouver les premiers éléments de comparaisons graphiques et statistiques mettant en 
évidence l’intérêt et le grand potentiel de cette étude.    
3.1 Les interactions sociales entre les individus 
Le nombre d’interactions établies au sein d’un groupe de 8 drosophiles varient 
considérablement entre les différentes lignées observées (effet lignée : Χ2 = 9626.247 ; ddl 
= 11 ; P < 10-3 ; Figure 30). On note aussi une variation inter-population de la durée de ces 
interactions (effet lignée : Χ2 = 19943 ; ddl = 11 ; P < 10-3) et une corrélation entre le 
nombre d’interactions et leur durée (ρ = -0.588 ; t = -2.303, ddl = 10 ; p-value = 0.044). 




Dans certaines lignées (Sitter, Taï, CantonS, Chavroches et Comores), les interactions sont 
peu nombreuses mais de plus longues durée. Au contraire, d’autres lignées telles que 
Cotonou, Ef, Delhi, Iso1 et Gally montrent un grand nombre d’interactions, mais de courtes 
durées. 
Deux exceptions se distinguent de ces deux lots, d’un côté les individus Rover semblent 
faire peu d’interactions et de courte durée alors que les individus de type Cayenne 



























Figure 31 -  Durée des interactions en fonction du 
nombre d’interactions chez les différentes lignées.  
Figure 30 - Variation du nombre d’interactions entre les 12 lignées. Il s’agit 
du nombre moyen d’interactions initiées au sein d’un groupe de 8 
drosophiles pendant 55 minutes. 




3.2 L’organisation sociale au sein des groupes 
Dans un groupe, tout le monde n’interagit pas avec tout le monde de la même façon et la 
structure de l’organisation sociale peut parfois être complexe reflétant les différences 
entre les individus au niveau du nombre d’interactions auxquelles ils participent. Les 
réseaux sociaux peuvent mettre en évidence la manière dont un individu peut être central 
ou en périphérie du groupe ou encore la formation de sous-unité (Krause et al. 2007).   
Afin de comprendre l’organisation du réseau d’interactions au sein des différents groupes 
de drosophiles, on s’est intéressé à la différence entre le nombre d’interactions produites 
par un individu et le nombre d’interactions qu’il reçoit. Le calcul du coefficient de 
dissymétrie (skewness) permet d’évaluer grossièrement le sens des interactions. Ce 
coefficient mesure l’asymétrie de la distribution d’une variable, ici la différence entre les 
interactions produites et reçues par un individu. De manière générale, un coefficient de 
dissymétrie positif indique une distribution décalée à gauche de la médiane et une queue 
de distribution des valeurs plus étalée à droite (valeurs hautes). Ce coefficient est négatif 
si la queue de distribution des valeurs est plus importante à gauche (valeurs basses) et 
indique une distribution décalée à droite de la médiane (Figure 32). Lorsque la 
distribution des valeurs est parfaitement symétrique, le coefficient est nul.  
Dans le cas présent, lorsque le coefficient de dissymétrie est positif, cela signifie que la 
majorité des individus reçoivent les interactions mais que seulement une minorité 
d’individus en produit beaucoup. Autrement dit, quelques individus seulement initient 
ces interactions, mais ils interagissent de manière égale avec l’ensemble des individus.  
Lorsque le coefficient de dissymétrie est négatif en revanche, cela signifie que la plupart 
des individus envoient beaucoup d’interactions mais que seulement une minorité de ces 
Figure 32 - Schéma explicatif des coefficients de dissymétrie (skewness) 




individus en reçoivent beaucoup. Autrement dit, tous les individus initient quelques 
interactions, mais la majorité de ces interactions sont dirigées vers un petit nombre 
d’individus.  
Lorsque le coefficient est nul, alors l’ensemble des individus interagissent de manière 
équivalente les uns avec les autres.      
D’après la figure 33, on observe une grande variation du coefficient de dissymétrie 
témoignant de la variation de l’organisation sociale au sein des différents groupes. Pour 
les lignées Rover, Sitter et Cotonou, le coefficient de dissymétrie est fortement négatif 
suggérant que quelques individus seulement reçoivent les interactions observées. Dans le 
cas des lignées Iso1, Taï et Gally, le coefficient est proche de zéro laissant supposer que 
les interactions sont réparties de manière égale entre les différents individus du groupe. 
En revanche, pour les lignées Chavroche, Delhi, CantonS, Cayenne, Comores et Ef, le 
coefficient de dissymétrie positif montre que les interactions reçues par les différentes 
drosophiles sont souvent initiées par les mêmes individus. On note donc que 
l’organisation sociale diffère entre les lignées de Drosophila melanogaster étudiées 
mettant en avant la possibilité d’une variation de personnalité entre les individus au sein 























Figure 33 - Représentation graphique du coefficient de dissymétrie chez les différentes 
lignées 




3.3 L’agrégation au sein des différents groupes  
La formation de clusters (groupes) au sein d’un groupe peut refléter le niveau 
d’agrégation des individus. Un individu est considéré comme appartenant à un cluster 
lorsque la distance qui le sépare d’au moins un autre individu du cluster est inférieure à 
1 cm. Par exemple les individus A, B et C forment un même cluster si les distances A-B et 
B-C (ou A-C) sont inférieures à 1 cm. Plus le nombre de clusters est élevé plus les individus 
se dispersent (Figures 34 et 35). Un petit nombre de clusters en revanche témoigne de 
regroupements plus importants des individus.  
On note que la formation de groupes est un paramètre très variable entre les différentes 
populations (effet lignée : Χ2 = 182.72 ; ddl = 11 ; P < 10-3). On remarque que les individus 
des lignées Iso1 et Gally se dispersent aléatoirement dans l’arène (8 clusters de 1 individu 
en moyenne) tandis que les individus des lignées Sitter, Chavroches, Comores et Cayenne 




























Figure 34 - Nombre moyen de Clusters formés pour les différentes lignées après 50 minutes 
d’expérience. Plus le nombre de clusters est faible, plus les individus sont regroupés.  





Cette étude montre une importante variation inter-populations des comportements 
d’agrégation et d’interactions sociales entre les individus. Deux stratégies principales 
semblent ressortir de nos observations. Dans un premier cas, les individus forment des 
groupes, interagissent peu mais par des interactions de longues durées. Dans le second 
cas, les individus semblent plus solitaires mais interagissent beaucoup plus régulièrement 
par des interactions de courtes durées.  
L’organisation sociale au sein des espèces peut être très variable (Lott 1984). Les 
interactions sociales entre les individus peuvent varier au sein d’une même population en 
fonction du contexte social et environnemental et cette plasticité peut occasionner à la 
fois coûts et bénéfices selon le contexte. On comprend alors que des populations établies 
dans des environnements divergents puissent subir des pressions de sélections 
différentes et favoriser le maintien d’un comportement au détriment d’un autre. On peut 
supposer que dans une population de drosophiles de faible densité, les rencontres étant 
plutôt rare, l’agrégation est un comportement favorable à la rencontre entre individus 
Figure 35 – Corrélation entre le nombre maximal d’individus par cluster et le nombre 




















































pour la reproduction ou la prise de nourriture. Par la formation de groupe, les interactions 
de longues durées peuvent être favorisées. A l’inverse, dans une population de 
drosophiles de forte densité, les rencontres sont facilitées par une plus forte probabilité. 
Les interactions peuvent alors être nombreuses mais de courtes durées. La vie solitaire 
ne constitue plus un coût puisque la rencontre de partenaire est facilitée par la forte 
probabilité de rencontre. Au contraire, un regroupement peut devenir désavantageux 
suite au partage des ressources et à la propagation des pathogènes. Afin de déterminer 
les processus adaptatifs et les mécanismes de maintien de ces comportements divergents 
entre populations, des études complémentaires sur l’environnement social et l’habitat des 
différentes populations est indispensable.          
L’étude de l’organisation des interactions entre les individus montrent aussi une variation 
au sein même des populations. Dans certaines populations, les interactions sont 
asymétriques, ce qui signifie que dans certains cas, quelques individus initient davantage 
d’interactions sans préférence pour le receveur, dans d’autres cas, tous les individus 
initient des interactions mais dirigées vers quelques individus bien précis. Plusieurs 
hypothèses peuvent expliquer ce résultat. La première suppose une variation de 
personnalité ou de tempérament des individus au sein du groupe (Trillmich et Hudson 
2011; Planas-Sitjà et al. 2015). La personnalité est définie comme un comportement 
individuel répétable dans le temps et les diverses situations (Réale et al. 2007). De par la 
différence de leur personnalité, les individus peuvent interagir différemment entre eux. 
La seconde hypothèse qui peut être complémentaire de la première consiste à supposer 
la présence d’une hiérarchie au sein du groupe constitué alors d’individus dominants et 
dominés. Dans ce cas, les individus dominants pourraient par exemple initier davantage 
d’interactions ou constituer le noyau du réseau d’interactions. Enfin selon une dernière 
hypothèse, certains individus pourraient simplement être plus actifs que d’autres et 
initier ainsi plus d’interactions. Une étude plus approfondie des résultats des réseaux 
sociaux est indispensable pour déterminer l’organisation sociale des groupes et le statut 
des individus au sein de ces groupes.         
Par l’étude des variations comportementales entre populations d’une même espèce, ce 
travail est une première approche pour comprendre les causes potentiellement 
adaptatives des différences entre les individus. Les divergences entre populations sont 
relativement récentes et permettent d’étudier l’évolution des individus dans le contexte 
environnemental où elle a probablement lieu (Arnold 1992). L’étude de l’écologie des 
milieux dans lesquels ces populations évoluent pourraient apporter de précieuses 




informations sur les contextes de divergences des comportements. L’étude d’un 
comportement sous des conditions identiques comme c’est le cas dans ce travail, 
témoigne de variations génétiques entre les populations (Foster et Endler 1999). Les 
comparaisons entre populations offrent la possibilité de comprendre les divergences 
comportementales et d’étudier les interactions entre les gènes et l’environnement sur la 
mise en place de ces comportements différents au sein des populations. Une approche 
génétique permettrait de déterminer les variations entre les 12 lignées considérées, 
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Grâce à ces travaux de recherche, nous avons pu mettre en évidence la variation de 
comportements sociaux chez la drosophile. L’utilisation des informations sociales, les 
interactions sociales et l’agrégation se révèlent être des comportements représentatifs de 
la socialité des individus. En abordant cette thématique chez deux lignées de drosophiles, 
nous avons pu identifier l’influence des variations génétiques des individus en interaction 
avec leur environnement social sur ces différents comportements. Nous avons donc 
atteint nos objectifs principaux qui étaient de mettre en évidence une variabilité des 
comportements sociaux et de déterminer les facteurs potentiels, à l’origine de ces 
variations : la plasticité et les variations génétiques. 
Au cours de cette discussion seront évoqués les résultats obtenus et leurs apports pour la 
problématique d’étude des variations des comportements mais aussi les perspectives 
envisageables à la suite de ces travaux.           
1. Influences génétiques et environnementales sur la variation 
d’utilisation des informations 
Les informations utilisées par les individus sont la clé de l’adaptation de leurs 
comportements et de leurs prises de décisions. La plupart des études se focalisent sur les 
effets de l’environnement social et physique des individus pour étudier la variation de 
l’utilisation des informations et montrent une variation de la balance entre les coûts et 
bénéfices associés à l’utilisation de l’une ou l’autre forme d’informations (Rieucau et 
Giraldeau 2011; Dall et al. 2005; Simons 2004; Giraldeau et al. 2002). En intégrant une 
variation génétique dans notre étude, nous avons pu montrer que l’apprentissage et 
l’utilisation des informations sociales ne variaient pas uniquement en fonction du 
contexte environnemental et des coûts et bénéfices associés mais aussi sous une influence 
génétique en interaction avec l’environnement social. Ces nouveaux résultats soulignent 
la nécessité d’étudier les gènes impliqués dans ces stratégies d’utilisation des 
informations qui peuvent altérer les coûts et bénéfices associés et par conséquent 
entraîner une variation interindividuelle des comportements.  
Cette étude montre que l’utilisation des informations personnelles et sociales est plus 
complexe qu’un simple choix entre deux options mais résulte plus en une combinaison 





limites de la classification des stratégies d’utilisation des informations. Les mécanismes 
sous-jacent à la gestion des capacités cognitives de l’intégration de ces informations 
restent inconnus et constituent une perspective très intéressante pour comprendre les 
stratégies d’utilisation des informations. 
 La variation génétique considérée dans notre étude n’est pas strictement associée à 
l’apprentissage et l’utilisation de l’une ou l’autre forme d’informations puisque les 
individus des deux lignées sont capables d’utiliser les deux sources d’informations. Ces 
travaux de recherche montrent non pas une variabilité interindividuelle des capacités 
d’apprentissage social mais des stratégies de son utilisation. La variation génétique 
impacte la plasticité de ce comportement qui aboutit alors à une variation complexe de 
l’équilibre entre l’utilisation des informations personnelles et sociales. Autrement dit, la 
variation génétique n’affecte pas tant la capacité d’apprentissage et d’utilisation des 
informations personnelles et sociales par les individus mais plutôt leur utilisation relative 
en fonction du contexte environnemental. On peut supposer que les différentes stratégies 
d’apprentissage et d’utilisation des informations peuvent être en lien avec le mode de vie 
des individus. La nature fortement pléiotropique avérée du gène étudié pourrait être 
associée à une différence de mode de vie (solitaire versus grégaire ou social versus non-
social) et ainsi favoriser l’utilisation d’une forme d’information au détriment de l’autre. 
Un individu très actif et solitaire qui par son mode de vie se déplace régulièrement au sein 
de son habitat peut être amené à apprendre et utiliser davantage d’informations 
personnelles qu’un individu sédentaire et grégaire pour qui l’information sociale sera plus 
accessible. Cette expérience en laboratoire ne permet pas une analyse exhaustive des 
informations utilisées mais donne un aperçu de la complexité et de l’interaction entre les 
informations potentiellement prises en compte par les individus dans leur 
environnement. Notre étude met en lumière l’interdépendance des influences génétiques 
et environnementales  conduisant à une grande variabilité des comportements.  
Cependant, si notre étude semble montrer une variation de l’effet de la taille du groupe 
sur les individus Rover et Sitter, la modification du dispositif expérimental entre les deux 
expériences constitue un obstacle à l’établissement de comparaisons précises et de 
conclusions. La mise en place du fil chauffant à la place du talc pour empêcher les 
drosophiles de sortir de l’arène apparaissait comme une amélioration du dispositif, mais 
entraîne finalement un renforcement négatif trop important et stressant pour les 





prudent quant aux conclusions tirées de cette expérience qui devrait être réitérée dans 
de bonnes conditions.   
Par ailleurs, nous avons pu montrer l’importance de l’information sociale dans un 
processus de recherche spatiale améliorant fortement les performances individuelles, 
mais notre étude ne permet pas de déterminer quelles informations sont prises en compte 
précisément (indices, communication, intensité, qualité…) ni si cette source d’information 
peut varier en fonction des paramètres génétiques et environnementaux. Il serait 
intéressant d’étudier les différents canaux sensoriels potentiellement mis en cause dans 
ces transferts d’information.  Notamment, plonger l’arène dans l’obscurité permettrait de 
tester le rôle du canal visuel dans l’utilisation de l’information sociale. D’autre part, si le 
rôle plus important des informations sociales pour les individus Sitter par rapport aux 
individus Rover est avéré, la question d’une différence de perception et/ou de production 
des informations entre les individus Rover et Sitter reste aussi entière. La perception des 
substances chimiques peut varier d’un individu à l’autre en termes d’intensité ou de seuil 
de détection par exemple et des études ont montré qu’une proportion significative de la 
variance de la perception des odeurs était héritable (Logan 2014). De la même manière la 
perception visuelle des individus peut varier sous le contrôle de certains gènes 
(Heisenberg et Wolf 1984) et engendrer des réponses comportementales variables. D’un 
autre côté, la production de l’information et notamment la production de phéromones qui 
jouent un rôle primordial dans la communication chez la drosophile varie sous l’influence  
génétique (Ferveur 2005). Une différence de production et de perception des 
informations entre les drosophiles Rover et Sitter associées à un polymorphisme 
génétique constitue donc une hypothèse importante pour comprendre la variation de 
leurs comportements. Une expérience supplémentaire faisant intervenir des groupes 
mixtes d’individus Rover et Sitter permettrait de départager les rôles relatifs de la 
production et de la perception des informations sociales par les individus. Etudier la 
variation de la source d’information apparaît comme une perspective indispensable pour 
appréhender la question des transferts d’informations au sein d’un groupe. 
Nos résultats ouvrent la voie à une multitude de nouvelles questions sur les variations des 
sources d’informations et de leur utilisation. Entre autre, il serait très intéressant d’élargir 
ce travail en se penchant sur les interactions interspécifiques lors de l’utilisation des 
informations sociales (Dawson et Chittka 2012; Seppänen et al. 2007). Certaines espèces 
cohabitent et peuvent constituer une source d’information entre elles. Cette étude 





d’informations, leur discrimination et leur importance relative dans les prises de décision 
des individus.   
2. La variation du comportement d’agrégation : influence des 
variations interindividuelles sur un comportement collectif 
Le second chapitre de cette thèse met en lumière le comportement grégaire des 
drosophiles. En présence de deux zones refuges, deux drosophiles s’agrègent plutôt que 
d’occuper chacune une zone. En témoigne aussi la probabilité de quitter une zone refuge 
qui est inversement proportionnelle au nombre d’individus présents sur cette zone. 
L’agrégation est un phénomène très répandu et très étudié sous différents aspects ; les 
chercheurs se sont intéressés aux mécanismes sous-jacents au regroupement des 
individus tels que les phéromones d’agrégation, l’interattraction des individus mais aussi 
aux facteurs à l’origine de l’agrégation (prédation, coopération…) et aux coûts et bénéfices 
associés à ce comportement. Grâce à notre étude, nous avons pu tout d’abord mettre en 
évidence une variation interindividuelle du comportement d’agrégation au sein d’une 
espèce sous l’influence d’un facteur génétique. La variation génétique affecte la 
dynamique du processus d’agrégation. D’un côté les individus Rover s’agrègent 
rapidement sans importance relative pour le nombre d’individus présents sur la zone. 
D’un autre côté, les individus Sitter sont plus lents dans leur processus d’agrégation mais 
montrent une plus forte attractivité pour le groupe le plus dense. Ces résultats montrent 
une variation du degré de socialité des individus au sein d’une même espèce.  
Mais notre étude va plus loin en s’intéressant à la variation de la composition génétique 
du groupe. Pour étudier les effets de l’environnement social sur le comportement des 
individus, la plupart des chercheurs utilise la variation de la taille du groupe ou 
l’isolement versus groupe (Maleszka et al. 2009) mais la composition génétique du groupe 
est rarement prise en considération. La plupart des études considère qu’un groupe est 
composé d’individus identiques et interchangeables. Cette simplification qui peut être 
vrai dans certains cas permet de déterminer une dynamique globale du groupe. Mais les 
individus peuvent différer en termes de sexe, de taille, de morphologie ou même de 
personnalité (Dussutour et al. 2008; Trillmich et Hudson 2011). Ces variations 
interindividuelles généralement  pilotées par des variations génétiques peuvent entraîner 
des variations de réponses comportementales. Nos résultats suggèrent que les différences 





le groupe. Sans engendrer de changement individuel du comportement, la composition 
du groupe peut entraîner des variations de la dynamique collective. Nos résultats 
témoignent de la nécessité de prendre en compte les variations interindividuelles au sein 
d’un groupe pour appréhender au mieux un comportement collectif. 
Nos résultats fournissent de précieux éléments pour la compréhension théorique des 
règles qui gouvernent les comportements collectifs tels que l’agrégation, mais résultant 
d’expérience en laboratoire, il faut rester prudent quant à leur interprétation. En utilisant 
la température comme renforcement négatif, nos expériences restent pertinentes d’un 
point de vue écologique. Mais il serait intéressant de compléter ces résultats par 
l’observation de la répartition des individus dans un espace naturel ou semi-naturel en 
créant l’hétérogénéité environnementale présente dans l’environnement naturel des 
drosophiles.  
3. Variations inter-populations de l’organisation sociale 
Le troisième et dernier volet de cette thèse a permis de mettre en évidence la variation de 
l’organisation sociale de différentes populations de drosophiles de l’espèce Drosophila 
melanogaster issues de milieux géographiquement et écologiquement éloignés les uns des 
autres.  
En éthologie, les recherches sur les changements évolutifs et les adaptations se basent 
généralement sur des variations interspécifiques pour lesquels les caractéristiques des 
comportements sont tirées de l’observation d’une unique population mais sont supposées 
représenter invariablement l’espèce (Foster et Endler 1999). Nos résultats, en accord 
avec les études de génétiques quantitatives démontrent pourtant une variation des 
caractères entre populations qui pourrait être en lien avec une variation géographique 
(Endler 1986) ou écologique des milieux de vie. Comme la plupart des caractères 
phénotypiques, les traits comportementaux peuvent varier géographiquement et cette 
variation s’avère souvent être le résultat d’une différenciation génétique (Foster 1999).  
Nos résultats constituent une première approche qui nécessite d’être approfondie par une 
étude phylogénétique des populations pour comprendre l’évolution de ces variations 
inter-populations des comportements et qui apporterait un aperçu du mécanisme de 
l’évolution des comportements sociaux. La faible durée de divergence entre des 
populations d’une même espèce constitue un atout pour étudier les causes 





organisations sociales observées au sein de l’espèce Drosophila melanogaster suggère une 
variation des conditions environnementales qu’il reste encore à déterminer et qui 
pourrait apporter de précieux indices sur les conditions d’évolution de ces 
comportements.  
L’étude des modes de vie et de l’écologie des milieux de vie de ces espèces constitue donc 
une perspective importante afin de comprendre l’origine de ces variations et leurs 
possibles conséquences adaptatives. Une variation des densités de populations 
pourraient expliquer les variations en termes de fréquence et de durée des interactions 
et la formation de cluster. Mais au stade des études actuelles, il s’agit là d’une simple 
hypothèse explicative qui nécessite de plus amples recherches.  
Si nos résultats suggèrent une composante génétique de la variation des interactions 
entre les individus, il serait intéressant d’établir plus précisément ce lien. Une première 
approche pourrait consister à réaliser des croisements entre les populations naturelles 
aux comportements les plus extrêmes (beaucoup d’interactions – CantonS et Ef - versus 
très peu d’interactions – Taï et Comores) afin de mettre en évidence de possibles effets de 
dominance / récessivité des comportements.  
A une échelle plus petite, l’analyse préliminaire des réseaux sociaux montre une 
asymétrie de distribution des interactions au sein de certaines populations et permet 
d’introduire le concept de variation tempérament au sein d’un groupe. Le tempérament 
ou personnalité comprend des traits de caractères tels que l’agressivité, l’évitement, la 
témérité, la timidité ou encore la socialité. Le tempérament des individus peut affecter 
leur façon d’interagir avec leur environnement ou avec d’autres congénères, mais aussi 
face aux prédateurs ou à la compétition. Certains phénotypes de tempérament peuvent 
être favorisés dans certaines conditions écologiques au détriment d’autres phénotypes. 
L’étude du tempérament des individus peut apporter de nouveaux éléments de réponse 
pour comprendre la dynamique d’un groupe ou d’une population et leur organisation 
sociale. Le tempérament et plus précisément la socialité des individus peut être influencée 
par des paramètres génétiques comme le suggèrent les résultats comparatifs des 
interactions au sein des deux lignées Rover et Sitter, et leur comportement d’agrégation 
divergent, mais aussi par l’environnement des individus. Environnement et génétique 
peuvent tout deux influencer le développement des réseaux neuronaux et il serait très 
intéressant d’étudier l’effet d’un appauvrissement social au cours du développement des 





L’analyse des réseaux d’interactions pour comprendre l’organisation sociale au sein d’un 
groupe est une méthode en plein développement et semble très prometteuse. Les 
résultats de cette expérience nécessitent une analyse plus approfondie des réseaux 
d’interaction afin de compléter les résultats présentés ici.  
4. L’implication du polymorphisme du gène foraging  
La variation du comportement d’agrégation et de l’utilisation des informations sociales 
entre les deux lignées Rover et Sitter soutient l’hypothèse de l’implication de ce 
polymorphisme dans le degré de socialité des individus. D’après nos résultats, on peut 
supposer que les individus dits « Sitter » présentent des caractéristiques plus sociales que 
les individus « Rover ». Les connaissances  importantes sur ce polymorphisme génétique 
nous ont permis de formuler des hypothèses quant aux avantages conférés par les 
stratégies divergentes des individus Rover et Sitter. Par leur comportement moins 
grégaire, les individus Rover sélectionnés sous des conditions de forte densité (M. B. 
Sokolowski, Pereira, et Hughes 1997) favoriseraient la dispersion et limiterait la 
compétition pour les ressources et la propagation des pathogènes. Leur comportement 
alors plus solitaire pourrait être favorisé par le développement de capacité cognitive 
individuelle et l’utilisation d’informations personnelles. D’un autre côté, par son 
comportement fortement grégaire et sa sensibilité pour les informations sociales, le 
phénotype Sitter sélectionné sous des conditions de faible densité favoriserait les 
rencontres entre les individus notamment pour la reproduction et pourrait alors favoriser 
l’utilisation des informations sociales.  
Cependant, nos études se sont limitées à comparer deux lignées sélectionnées Rover 
(forR) et Sitter (forS) qui peuvent différer sur d’autres critères que le gène foraging. Dès 
lors, non certains de pouvoir attribuer tout le mérite de ces variations au polymorphisme 
du locus foraging, il serait intéressant de compléter ces résultats par l’analyse de mutants 
tels que forS2, individu Rover dont l’allèle forR est muté en forS afin de déterminer 
précisément le rôle de cette séquence génétique dans les variations comportementales 
observées. Si des études complémentaires sont nécessaires pour conclure sur le rôle 
spécifique du gène foraging dans ces variations comportementales, il n’en reste pas moins 
intéressant de constater la variation concordante des comportements entre les deux 
lignées Rover et Sitter sélectionnées. Nos résultats témoignent de l’importance de ce 





que neuronale afin de comprendre ses effets et d’expliquer la diversité de son implication 
dans les réponses physiologiques et comportementales.  
L’importance de la protéine kinase dépendante de la c-GMP (PKG) dans la modulation des 
phénotypes comportementaux a été clairement établie ces dernières décennies (Reaume 
et Sokolowski 2009). Les diverses études convergent pour dire que la PKG est une 
molécule signal aux influences multiples sur les comportements. L’étude de son rôle dans 
la variation des comportements sociaux semble une perspective prometteuse.  
D’autre part, l’utilisation de la méthode GAL4-UAS d’expression dirigée de gènes 
(technique standard utilisée chez la drosophile pour exprimer un gène d’intérêt dans un 
tissu spécifique comme les régions neuronales (Brand et Perrimon 1993)) permettrait de 
déterminer les bases neuronales des processus cognitifs tels que l’apprentissage et 
l’utilisation des informations sociales et l’influence du polymorphisme génétique sur les 
différentes régions neuronales.   
La séquence d’ADN correspondant au gène foraging bien conservée entre différentes 
espèces (Reaume et Sokolowski 2011) semble affecter des catégories de comportements 
similaires entre les différents taxons. L’étude de ce polymorphisme, d’un point de vue 
génétique, moléculaire et neuronal semble un point de départ très intéressant pour 
appréhender l’évolution des comportements sociaux dans le règne animal. 
5. Conclusion 
Ce travail de thèse a permis de mettre en évidence différents niveaux de variations des 
comportements sociaux sous l’influence des interactions entre variations génétiques et 
environnement social. Il est important de noter l’implication des variations 
interindividuelles dans l’élaboration et la variation des comportements collectifs. Les 
réseaux sociaux au sein d’un groupe ou d’une espèce peuvent contraindre par des 
décisions et des comportements individuels, le comportement et l’organisation sociale du 
groupe. Ce travail de thèse souligne la diversité du répertoire social de la drosophile et les 
avancées en termes de manipulation génétiques, neurobiologique et d’études 
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1. Expériences supplémentaires 
1.1 Différence de production ou de perception des informations 
sociales 
Afin de tester une potentielle différence de production et/ou de perception 
d’informations sociales par les individus Rover et Sitter, une expérience supplémentaire 
a été mise en place. 
1.1.1 Protocole expérimental 
Cette expérience a nécessité l’utilisation du Heat Maze dont la bordure a été recouverte 
de talc et présentant 1 zone froide à 23°C et le reste de l’arène chauffé à 38°C. Dans un 
premier temps des groupes de drosophiles composés exclusivement de 6 individus Rover 
ou 6 individus Sitter sont placés dans l’arène pendant la durée nécessaire à leur 
regroupement sur la zone refuge. Lorsque les 6 drosophiles forment un groupe stable sur 
la zone refuge, une 7ème drosophile Rover ou Sitter marquée d’un point de couleur sur le 
thorax est introduite dans l’arène. Un individu Rover ou Sitter peut donc se retrouver en 
présence d’un groupe d’individus Rover ou Sitter. Cette expérience a été réalisée 50 fois. 
Par le calcul du temps mis par la drosophile pour rejoindre le groupe (temps de latence), 
l’objectif de cette étude est de déterminer si les individus Rover ou Sitter diffèrent dans 
leur production d’informations sociales (variation en fonction de la composition du 
groupe) ou dans leur perception de ces informations (variation en fonction de la lignée de 
l’individu).  
Les résultats ont été analysés statistiquement par une ANOVA. 
1.1.2 Résultats 
Les résultats ne montrent pas de différences significatives du temps de latence entre les 
individus Rover et Sitter pour rejoindre le groupe (Effet de la lignée de l’individu : F1,374 = 
0.259 ; P = 0.611). En revanche, on note que les individus rejoignent plus rapidement un 
groupe composé d’individus Sitter qu’un groupe composé d’individus Rover (Effet de la 
composition du groupe : F1,374 = 5.008 ; P = 0.026 ; Figure 36). Ce résultat penche en faveur 
de l’hypothèse selon laquelle les individus Sitter produiraient davantage d’indices sociaux 
favorisant la vitesse de localisation du groupe par les individus. Mais ce résultat peut aussi 





et Sitter. Notons que malgré la tendance observée, l’effet de la composition du groupe est 
surtout valable pour les drosophiles Rover et n’est pas significatif pour les individus Sitter 
(Rover : F1,180 = 4.115 ; P = 0.044 ; Sitter : F1,192 = 1.353 ; P = 0.246). Cette différence 
pourrait s’expliquer par le fait que les individus Sitter seraient plus sensibles aux stimuli 
produits par les individus Rover et Sitter et percevraient davantage ces indices sociaux 
même s’ils étaient produits en plus faible intensité par les individus Rover. 
1.2 Rejoindre un groupe de Rover ou de Sitter : expérience à choix 
binaire 
Dans une seconde expérience, les drosophiles Rover et Sitter sont placées dans un 
contexte de choix binaire dans lequel elles peuvent rejoindre un groupe composé 
d’individus Rover ou un groupe composé d’individus Sitter.  
1.2.1 Protocole expérimental 
Pour cette expérience, l’arène du Heat maze est entourée d’un fil chauffant à 50°C, elle est 
équipée de deux zones refuges à 23 °C (le reste de l’arène étant chauffé à 40°C). Un groupe 
de 6 drosophiles Rover et un groupe de 6 drosophiles Sitter sont placées simultanément  
dans l’arène chacun au niveau d’une zone refuge. Deux cercles de métal entourent ces 
zones afin d’empêcher les drosophiles Rover et Sitter de se mélanger dans l’arène. 
Lorsque les deux groupes de drosophiles sont stabilisés sur les zones refuges, les cercles 

























Figure 36 - Temps (moyenne) mis par un individu Rover ou Sitter 





thorax est introduite dans l’arène à équidistance des deux groupes de drosophiles. Afin 
de limiter tout biais d’orientation, les groupes de Rover et Sitter sont placés 
alternativement sur l’une ou l’autre zone refuge. Le choix des individus est noté ainsi que 
le temps mis pour rejoindre un groupe ou l’autre. Cette expérience a été réalisée 100 fois.  
1.2.2 Résultats  
Face à un choix binaire, les individus Rover et Sitter rejoignent indifféremment un groupe 
composé d’individus Rover ou un groupe composé d’individus Sitter.  On note que 
globalement, dans 50 % des cas l’individu rejoint un groupe Rover et dans 50% des cas il 
rejoint un groupe Sitter (Figure 37). Cette observation ne corrobore pas l’hypothèse selon 
laquelle les individus Rover pourraient être plus agressifs dans quel cas les individus 
devraient rejoindre préférentiellement le groupe d’individus Sitter.  
Dans cette expérience à choix binaire, les individus Rover et Sitter rejoignent aussi 
rapidement un groupe d’individus Rover qu’un groupe d’individus Sitter (effet de la 
composition du groupe : F1,200 = 1.152 ; P = 0.284 ; Figure 38). En revanche, les individus 
Sitter sont plus rapides pour rejoindre un groupe quel qu’il soit (effet de la lignée de 
l’individu : F1,200 = 5.334 ; P = 0.022).  
Les résultats de cette seconde expérience sont en accord avec l’hypothèse selon laquelle 
les individus Sitter pourraient être plus sensibles aux stimuli produits par les groupes 
d’individus Rover et Sitter. On peut aussi supposer que les individus Sitter sont plus 





























Figure 37 - Choix des individus Rover et Sitter pour rejoindre un 





information importante tandis que les individus Rover accorderaient moins de crédit à 
cette source d’informations. 
1.3 Discussion 
D’après l’ensemble de ces résultats, il semble que la variation des comportements des 
individus résulte d’une combinaison de facteurs et qu’il est difficile de départager les 
hypothèses émises à partir de ces expériences additionnelles. Les présents résultats 
suggèrent à la fois une variabilité de production d’informations par les individus Rover et 
Sitter (expérience 1) et une variation de la perception de ces informations soit par une 
différence d’intérêt pour les informations sociales soit par une différence de sensibilité 
aux stimuli produits (expérience 2). De manière générale, il semble que les individus 
Sitter soient à la fois meilleurs producteurs d’indices sociaux et meilleurs percepteurs de 
ces mêmes indices.  
Cependant, une modification du dispositif expérimental entre ces deux expériences 
perturbe les conclusions susceptibles d’être formulées. Le fil chauffant utilisé lors de la 
seconde expérience à la place du talc pour empêcher la sortie des drosophiles de l’arène 
entraîne un renforcement négatif trop important. On note d’ailleurs que les temps de 
latence pour rejoindre un groupe sont fortement réduits par rapport à la première 
expérience (entre 55 et 70 secondes pour la première expérience ; entre 20 et 35 pour la 


























Figure 38 - Temps moyen mis par les individus Rover et Sitter pour 





alors être attribuée à une plus forte sensibilité à la chaleur plutôt qu’aux informations 
sociales produites. De la même façon, l’absence de choix entre les deux groupes Rover et 
Sitter peut résulter d’un renforcement négatif trop important entraînant un stress 
supplémentaire pour les individus. Il semble nécessaire de refaire cette expérience en 
supprimant le fil chauffant du dispositif afin de tirer des conclusions intéressantes et 
fiables.  
Une information importante ressort de la première expérience en revanche et montre que 
les individus Rover et Sitter rejoignent plus rapidement un groupe composé d’individus 
Sitter. On suppose alors une production plus importante de signaux ou d’indices sociaux 
par les individus Sitter ou un comportement plus « accueillant » que celui des individus 
Rover. En se basant uniquement sur cette première expérience, il ne semble pas y avoir 













































The social behavior variation is a very important issue for understanding evolution of 
sociality in animal kingdom. By studying genetic and environmental interactions 
influence on social behavior in Drosophila melanogaster, this thesis fits with this 
problematic and focus on the parameters which could explain the social behavior 
variations.  
In this research work, we studied and highlighted the existence of social behavior in 
Drosophila like learning and using social information in a spatial learning task, 
aggregation behavior and numerous social interactions. These behaviors are the first step 
before more sociality and their study with no-social species is essential to understand the 
evolution toward more sociality.   
The use of two lines from genetic polymorphism of the foraging gene (Rover and Sitter 
phenotypes) reveals differences in behavior between individuals and enable us to study 
the influence of genetic and environment parameters. Sitter individuals show more social 
behavior than Rover ones, using more social information and adopting more aggregation 
behavior. Variation of the genetic composition of the group influence the aggregation level 
of Rover individuals. They show more gregarious behavior with majority of Sitter 
individuals. These observations raise the question of the effects of the information source 
variations on the social behavior and their implication in interactions variations.  
The last part of this thesis focuses on the interactions between individuals in 12 different 
populations of Drosophila melanogaster. This approach revealed an important variation 
in social organization within species and opens new perspectives to study the evolution 
of sociality. 
This research bring new elements on factors influencing the change in social behavior and 
highlight new perspectives for the study of their evolution.  
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La variation des comportements sociaux est une problématique très importante pour 
appréhender l’évolution de la socialité dans le règne animal. Par l’étude des interactions 
entre les paramètres génétiques et environnementaux sur les comportements sociaux de 
la drosophile (Drosophila melanogaster), cette thèse s’inscrit dans cette problématique et 
cherche à mettre en évidence les paramètres déterminants pour la expliquer la variation  
des comportements sociaux des individus.  
Au cours de ce travail de recherche, on a pu étudier et mettre en évidence l’existence de 
comportements sociaux chez la drosophile tels que l’apprentissage et l’utilisation des 
informations sociales dans un contexte de recherche spatiale, le comportement 
d’agrégation et l’établissement de nombreuses interactions. Ces comportements sont les 
premiers pas vers plus de socialité et leur étude est indispensable pour comprendre 
l’évolution vers plus de coopération et de communication entre les individus.  
L’utilisation de deux lignées issues du polymorphisme génétique du gène foraging 
(phénotypes Rover et Sitter) a permis de mettre en évidence des différences de 
comportements entre les individus et d’étudier les interactions entre paramètres 
génétiques et environnementaux.  Les individus de phénotype Sitter témoignent d’un 
comportement plus social que les individus Rover, utilisant préférentiellement 
l’information sociale, ils forment aussi des agrégats plus importants semblant attirés par 
le plus grand nombre. On note aussi que la variation de la composition génétique du 
groupe entraine une modification du comportement d’agrégation du groupe. Ainsi, les 
variations interindividuelles influencent le comportement collectif.   
Le dernier volet de cette thèse s’intéresse aux interactions entre les individus au sein de 
12 populations différentes de l’espèce Drosophila melanogaster. Cette approche a permis 
de révéler une grande variation de l’organisation sociale des individus au sein d’une 
même espèce et ouvre de nouvelles perspectives pour étudier l’évolution de la socialité. 
Ce travail de recherche permet d’apporter de nouveaux éléments sur les facteurs 
influençant la variation des comportements sociaux et de mettre en avant de nouvelles 
perspectives pour l’étude de leur évolution.    
 
 
Mots clés : Drosophiles, informations personnelles et sociales, agrégation, interactions sociales, 
polymorphisme foraging, comportements sociaux.     
